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I. Fragestellung. 

Trotz zahlreicher Untersuchungen auf dem Gebiet der postembryo- 
nalen Entwicklung der Insekten gibt es keine Arbeit, in der die morpho- 
logischen und die histologischen Umbildungen an inneren Organen der 
Makrolepidopterenpuppe, sowie die sich daraus ergebenden gestalt- 
lichen Veranderungen dieser Organe in einer Weise zusammengefaBt 
waren, die z. B. die Bestimmung des relativen Alters der Puppe ermég- 
lichen wiirde. Es ist auf Grund der vorhandenen Literatur nicht an- 
nahernd méglich, das Entwicklungsstadium einer zu gegebener Zeit 
fixierten Puppe aus Schnittpraparaten zu bestimmen.~ Diese Liicke ist 
um so empfindlicher, als gerade die Schmetterlingspuppe wegen der un- 
erschépflichen Fiille feinster morphologischer und histologischer Ent- 
wicklungsvorgange in ihrem Inneren ein sehr giinstiges Versuchsobjekt 
fiir die experimentelle Physiologie, wie auch fiir Fragen der modernen 
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Entwicklungsmechanik bieten kénnte; wenn sie bis jetzt fir diese 
Zwecke so gut wie gar nicht herangezogen wurde, so ist es zum groBten 
Teil der immer noch ungeniigenden Kenntnis dieser Entwicklungsvor- 
ginge und ihrer Aufeinanderfolge zuzuschreiben. Um diese Liicke aus- 
zufiillen, habe ich auf Anregung von Prof. Romxts hin die Bearbeitung 
der postembryonalen Entwicklung von Papilio podalirius in diesem 
Sinne in Angriff genommen. 

Die nachstliegende Aufgabe dieser Untersuchungen bestiinde dem- 
nach in der Feststellung typischer Stadien in der Entwicklung der in- 
neren Organe der Puppe von Papilio podalirius. Diese ausgepragtesten 
Stadien sollen aus Schnittpraparaten bestimmt werden und ihre Dar- 
stellungen in Wort und Bild miissen dazu geeignet sein, als vergleichende 
Testa zur Bestimmung des Entwicklungsalters der Puppen verwendet zu 
werden. AuBerdem miissen sie auch bei einer etwaigen experimentellen 
Beeinflussung der Tiere als Mafstab dafiir dienen kénnen, ob und welche 
Veranderungen an den inneren Organen und Geweben der beeinfluBten 
Tiere eingetreten sind. 

Es liegt in der Natur der Insektenmetamorphose, da diese schembar 
einfache Aufgabe eine Fiille von Problemen, besonders histologisch- 
zytologischer Art, mit sich bringt, von denen bis jetzt nur die wenigsten 
eine befriedigende Lésung gefunden haben. Zur Inangriffnahme dieser 
Probleme gehért aber in erster Linie eine genaue Kenntnis der gestalt- 
lichen Veranderungen und ihres Zusammenspiels in den Organen der 
Puppe. In der vorliegenden Arbeit sollen deshalb, bei der Untersuchung 
der einzelnen Organe der Puppe von Papilio podalirius, die iauBeren, be- 
reits bei schwacherer VergréBerung (15—60 x) sichtbaren Umbildungen 
der Gestalt stets zuerst dargestellt werden. Hine derartige Trennung der 
eigentlich histologischen und der tibrigen morphologischen Befunde liegt 
auch im Interesse der Ubersichtlichkeit des Textes. 

Im ersten Teil dieser Arbeit werden die morphologischen Verande- 
rungen am Darmtraktus wahrend der Metamorphose von Papilio poda- 
liriws behandelt. 

It. Literatur. 


Die morphologisch-anatomischen Verhiltnisse des Schmetterlingsdarmes 
werden in der neueren Insektenliteratur meist als bekannt vorausgesetzt. Soll 
aber an Hand der Originalangaben nachgepriift werden, was auf diesem Gebiete 
tatsachlich bekannt ist, so bleibt nichts iibrig, als auf die ausgedehnte altere 
Insektenliteratur zuriickzugreifen, um das Einschlagige hervorzuholen. Um 
diesem zeitraubenden Verfahren fiir die Zukunft vorzubeugen, soll im Vorliegen- 
den in aller Kiirze auf diese Literatur, insofern sie in Beziehung zu postembryo- 
naler Entwicklung oder zu Morphologie des Schmetterlingsdarmes steht, einge- 
gangen werden. 

Die ersten Arbeiten zur inneren Anatomie der Insekten stammen aus der 
zweiten Halfte des 17. Jahrhunderts. Matpigut (1669) beschreibt die inneren — 

, Organe der Ranpe von Bombyx mori, darunter auch den Verdauungstraktus, von 
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dem er eine stark stilisierte, wenn auch in Bezug auf auBere Gliederung genaue 
Abbildung liefert. SwammeRDAmms (1685) Abbildungen des Raupen- und Imago- 
darmes von Vanessa Urticae sind naturgetreu, und besser als viele diesbeziiglichen 
Bilder spaterer Zeit. SwAMMERDAMM beobachtete die Verinderungen am Schmet- 
terlingsdarm in den letzten Tagen vor und in den ersten Tagen, sowie am 6.—8. 
und 16.—17. Tag nach der Verpuppung. Die im Laufe dieser Veranderungen im 
dorsalen Teil am Ende des Osophagus entstehende blasenférmige Ausstiilpung 
(den Saug- oder Vorratsmagen spiterer Autoren) faBt SwamMMERDAMM als einen 
Luftbehalter auf (Vesicula pneumatica). In ihr soll sich die mit der Nahrung vom 
Schmetterling aufgenommene Luft abscheiden, wahrend die Nahrungsstoffe weiter 
in den Magen beférdert werden (als Magen bezeichnen die Schriftsteller des 17. 
und 18. Jahrhunderts den Mitteldarm der Lepidopteren). ,,Dieses Beutelgen 
(vesicula pneumatica) hat eine merkliche wurmwendige Bewegung und liegt 
gemeiniglich auf dem Magen,“ heift es in der deutschen Ausgabe der ,,Bibel 
der Natur“ aus dem Jahre 1752. Die Wandung des Darmkanals besteht nach 
SWAMMERDAMM aus drei deutlich erkennbaren, iibereinander liegenden Schichten: 
Zuoberst eine weitmaschig retikulare Hille, darunter die Muskularis und unter 
dieser ein zartes, die aufgenommene Nahrung unmittelbar umhiillendes Hautchen. 

Im folgenden 18. Jahrhundert spielt die Anatomie neben der vorherrschenden 
Systematik (Linn&, Fasricius) eine untergeordnete Rolle. Die umfangreiche 
Naturgeschichte der Insekten von R&aumur (1734—1742) enthalt nur eine kurze 
Schilderung und schematische Abbildungen des Raupendarmes (Bombyx mori 
und neustrii), das Prachtwerk des deutschen Miniaturmalers und Entomologen 
R6sEL von RosEnuHor (1746) nur eine farbige Skizze der zur Demonstration der 
‘Lage des Darmkanals gedffneten Raupe (Bombyx mori). 

Eine Ausnahme innerhalb seines Jahrhunderts bildet Lyonert (1760), dessen 
hervorragende Monographie des Cossus ligniperdi auch heute noch als grund- 
legend fiir die deskriptive Anatomie der inneren Organe der Lepidopteren aufgefaBt 
werden mu8. Die Zergliederungskunst und die Scharfsichtigkeit Lyonrts blieben 
in der Geschichte der Entomologie unerreicht. Er unterscheidet beispielsweise 
bei der Raupe von Cossus 4612 Einzelmuskeln, von denen 2186 allein dem Darm- 
traktus angehéren. Bedauerlicherweise gehért Cossus ligniperdi zu den Schmetter- 
lingen, die als Imago keine Nahrung zu sich nehmen. Der Darmkanal des fertigen 
Insekts ist infolgedessen weitgehend reduziert. Am Darmtraktus der Raupe ent- 
deckte Lyonnrt als erster die doppelwandige Hinstiilpung des Osophagus in das 
Lumen des Magens (Kardia). Er beobachtete auch, daB diese Kinstiilpung der 
Darmwandung durch Muskelfasern, die vom Osophagus direkt zum Magen ver- 
laufen, in ihrer Lage gehalten wird. Am Darmabschnitt zwischen Magen und 
After fand Lyonezt die beiden an diesem befindlichen Sphinkter. An der Darm- 
wandung unterscheidet er im Osophagus und im Enddarm aufer der Muskularis 
zwei weitere nach innen von dieser gelegene Schichten, eine opake, weiBliche 
tunique extérieure und eine sich dieser von innen fest anschmiegende tunique 
intérieure, die sehr diinn und durchsichtig ist. Das Rektum fand er auBerdem 
auBerhalb der Muskularis von einer zarten faserigen Hiille umgeben. Am Magen 
konnte er die zwei Hiillen unterhalb der Muskularis, falls man an dieser Stelle 
iberhaupt von zwei Hiillen sprechen darf, wie er bemerkt, nicht voneinander 
trennen. 

Drcenrs (1776) kurze Beschreibung und die Abbildungen des Raupen- 
darmes (Bombyx castreus, Gabelschwanz) bringen nichts wesentlich Neues. 

, Um die Wende des 18. Jahrhunderts geht die Fiihrung in den Naturwissen- 
schaften auf die Vergleichende Anatomie iiber. Cuvier und Mrcxet sind hervor- 
ragende Kenner der Insektenanatomie. Von den Werken aus der ersten Halfte 
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des 19. Jahrhunderts von allgemein entomologischer Bedeutung, in welchen 
auch die innere Organisation der Lepidopteren Beriicksichtigung fand, seien das 
,,Handbuch der Entomologie“ von BURMEISTER 1832, die ».Morstinsekten* von 
RatzEBorG 1837, dem Begriinder der angewandten Entomologie, und die ,,Intro- 
duction 4 l’entomologie‘ von LacorparRE 1838 angefiihrt. Hine spezielle ver- 
gleichend anatomische Studie der Verdauungswerkzeuge der Insekten lieferte 
Ramponr 1811 (Neu: Zygaena Imago- und Bombyx quercus Raupendarm). 
Wahrend dieser, von rein morphologischen Gesichtspunkten geleitet, eine Reihe 
von wertvollen Charakteristiken der Verdauungsorgane verschiedener Insekten 
brachte, befaBte sich SeRRES 1813 vorwiegend mit der Funktion einzelner Darm- 
abschnitte. Seine Arbeit kann auch als der erste Versuch einer Physiologie des 
Insektendarmes gelten. Er schildert unter anderem den Darmkanal von fiinf bis 
dorthin noch nicht untersuchten Schmetterlingsarten, ohne jedoch Abbildungen 
dieser Organe zu geben (Papilio jurtina und lachesis, Sphina ewphorbiae, Bombyx 
bucephala und Pavonia major); die Darmwandung fand SERREs wie SwAMMER- 
DAMM nach aufen hin von einer retikularen Hille umgeben, unter welcher sich 
als zweite Schicht die Muskularis befindet. Die dritte innerste Hille bezeichnete 
er als tunique muqueuse. 

Herowps (1815) Monographie des Pieris brassicae enthalt zur Veranschau- 
lichung der GréBen- und Formveranderungen des Verdauungstraktus wahrend 
der Metamorphose schematische Abbildungen zwélf aufeinander folgender Ent- 
wicklungsstadien dieses Organs. In den drei ersten sind die bereits am Darm- 
kanal der erwachsenen Raupe beginnenden Umbildungen dargestellt. Die Ver- 
ktirzung des Magens und vor allem die auBerst starke Flachenverringerung des 
gesamten Darmtraktus waihrend der Metamorphose fiihrt Hrroup auf das 
»schwinden der Substanz desselben“ zuriick. Er betont jedoch ausdriicklich, 
da8 die Darmwandung dabei an keiner Stelle unterbrochen wird, wie es MALPIGHT 
seinerzeit angenommen hatte. 

Die Untersuchung zahlreicher Schmetterlingsarten fiihrte TREVIRANUS (1817) 
zu der Ansicht, daB ,,die Gré8e der Saugblase (Saugmagen) stets mit der Lange 
des Saugriissels in einem bestimmten Verhaltnis‘ stiinde, so da8 Schmetterlingen, 
die keinen Riissel haben, meist auch die Saugblase fehle. Er schreibt der dorsalen 
blasenférmigen Ausstiilpung des Osophagus die Funktion des Aussaugens des 
Nektars aus der Bliite zu und bezeichnet sie deshalb als ,,Saugblase‘*. SwAMMER- 
pAmM und SErREs fanden die Dorsalblase des Osophagus mit Luft angefiillt und 
nannten sie vesicula pneumatica bzw. une poche pneumatique. CuvreR und 
Rampour stellen lediglich fest, daB diese Blase als eine Ausstiilpung der Oso- 
phaguswandung angelegt wird. H»roxp endlich nennt sie ,,Honigblase“‘; eine 
Benennung, von ihm deshalb gewahlt, weil nach seiner Beobachtung bei Papilio 
brassicae in diesem Blaschen ,,auBer einer gewissen Menge verschluckter Luft 
sich der von dem Schmetterling aus der Bliite gesogene Honig . . . zunachst an- 
sammelt‘‘. 

ReneGer (1817) unterscheidet in seinen sonst ausschlieBlich physiologischen 
Untersuchungen iiber die tierische Haushaltung der Insekten“, ahnlich wie 
HerRoup und Rampour, nur zwei iibereinander liegende Haute oder Schichten, 
die die Darmwandung zusammensetzen. Die auBere dieser Haute ist die Musku- 
laris. Eine iiber der Muskularis gelegene retikulire Schicht (SwAMMERDAMM, 
SERRES) erwihnen diese drei Forscher nicht. 

Suckow (1818) folgt in seiner Darstellung der Metamorphose des Darm- 
kanals von Bombyx pini der HERoLDs. Die Umbildungen des Darmkanals sind 
bei ihm in den Abbildungen von neun Entwicklungsstadien wiedergegeben, von 
denen die fiinf ersten dem Raupenstadium angehoren. Aus den Abbildungen des 
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imaginalen Darmes ist zu ersehen, da& bei Bombyx pini die Dorsalblase des 
Osophagus fehlt. 

Von NewPort (1839) befinden sich in Topps Cyclopadia neben einer sehr 
gedrangten Beschreibung gute Abbildungen des imaginalen Verdauungsapparates 
von Sphinaz ligustri und Pontia brassicae. 

CornaLta (1856) verfaBte eine umfangreiche Monographie von Bombya mori, 
in der er ebenfalls die Veranderungen am Darmkanal wahrend der Metamorphose 
behandelt. Da Bombyx mori als Imago keine Nahrung zu sich nimmt, unterliegt 
sein Verdauungsapparat, insbesondere der mittlere Abschnitt, der Magen, im 
Laufe der Verwandlung einer bedeutenden Reduktion, obwohl diese hier nicht 
so weit zu gehen scheint als bei Cossus (LiyoNET), bei dem die Dorsalblase des 
Osophagus (Saugmagen) im Gegensatz zu Bombyx mori fehlt. Cornatra fand 

diese Blase stets mit Luft angefiillt und nannte sie deshalb vescica aerea. ,,L’aria 
— sagt er — é da considerarsi come una secretione particolare, non penetrandovi 
dall’ esterno par nessuna apertura.‘ Cornatia fand keine Verbindung zwischen 
dem Lumen der vescica aerea und des Osophagus. 

Auch CasaGRANDE (1887) behandelt die Metamorphose von Bombyx mori. 
Er betont in seiner Arbeit, daB die ersten Veranderungen am Verdauungstraktus 
bereits in der erwachsenen Raupe beginnen, zugleich mit den ersten Vorberei- 
tungen zur Verfertigung des Kokons. Im ganzen bringt er elf Abbildungen der 
aufeinander folgenden Entwicklungsstadien des Darmkanals, von denen zwei auf 
die erwachsene Raupe entfallen. 

PETERSEN, W. (1900) untersuchte den Verdauungstraktus von etwa 500 
Schmetterlingsarten; er konnte feststellen, daB die Bildung gewisser Teile des 

_ Verdauungsapparates in engster korrelativer Beziehung zu den Mundwerkzeugen 
steht. Unter Beriicksichtigung dieser Tatsache unterscheidet PrTERsSEN drei 
phylogenetische Bildungsstufen des Saugmagens, die im folgenden Schema 
wiedergegeben werden kénnen: 


I II Til 
Abb. 1. Entwicklungstypen des Saugmagens (Dorsalblase) nach W. PETERSEN. 


Typus I zeigt eine radiirsymmetrische Ausstiilpung des Osophagus; in 
Typus II ist diese Ausstiilpung einseitig dorsal, dem Osophagus bereits auf- 
sitzend; in Typus III hat sie die Form einer gestielten Saugblase. 

Unter jeden dieser drei Entwicklungstypen lassen sich zahlreiche Schmetter- 
lingsarten einreihen. In Erweiterung dieser phylogenetischen Kinordnung be- 
merkt PerersEN: ,,Wenn wir nun den Tatsachen der Ontogenie irgendwelchen 
Wert beilegen, so kénnen wir in diesen Vorgangen der individuellen Entwicklung 
nichts anderes als ein Abbild der phylogenetischen Entwicklung dieses Organs 
sehen: Als Beispiel der ontogenetischen Entwicklung bringt er in vier Abbil- 
- dungen Entwicklungsstadien des Saugmagens der Hyponomeuta padi, und als 
weiteres Beispiel der phylogenetischen Stufe II den fertig ausgebildeten Saug- 
magen der Zygaena filipendula. 

PrtTersEN, E. (1911), der die Untersuchungen seines Vaters fortsetzte, liefert 
kurze Charakteristiken des Darmes von etwa 250 Spezies verschiedener GroB- 
schmetterlinge. In zahlreichen Umrissen der seitlichen Darmansicht bringt er die 
Uberginge vom radiar-symmetrischen Typus (I) der Osophaguserweiterung bis 
zur gestielten (Typus IIT) Saugblase. Der von W. PETERSEN aufgestellte Typus I 
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ist durchaus den niedersten Makrolepidopteren eigen, wahrend die zwei tibrigen 
mit der fortschreitenden phylogenetischen Entwicklung in den verschiedenen 
Gruppen des Systems auftreten kénnen. 

Borpas (1904) bringt ohne Abbildungen eine Reihe kurzer Skizzen des Ver- 
dauungsapparates verschiedener Lepidopteren (Arctia caja, Acherontia atropos, 
Pieris napi, Leuconea crataegi, Saturnia pyri). 

Neben diesen deskriptiv anatomischen sind seit Mitte des 19. Jahrhunderts 
noch einige wenige histologische Untersuchungen der postembryonalen Entwick- 
lung der Schmetterlinge zu verzeichnen, darunter in erster Linie die von VERSON 
(Bombyx mori) und von DrEGENER (Malacosoma castrensis), die im zweiten Teil 
dieser Arbeit besprochen werden. Auch auf die neueste Verdffentlichung aus 
diesem Bereich von HENSE (1931); (Vanessa urt., Raupe) soll erst bei der Bespre- 
chung der histologischen Befunde naher eingegangen werden. 


Ill. Material und Methoden. 


Die erwachsene Raupe von Papilio podalirius, wie wohl jede Rhopaloceren- 
raupe, stellt bei herannahender Verpuppung ihre Nahrungsaufnahme ein, wird 
unruhig, verlaBt die Blatter ihrer Futterpflanze und sucht nach einem passenden 
Stengel und dergleichen, an dem sie sich festsetzen kénnte, wobei sie mit dem 
Kopfe fortwahrend Spinnbewegungen ausfiihrt. Am Tage nach Eintreten dieser 
Erscheinungen verliert sich die bunte Farbung der Raupe, sie wird gleichmaBig 
elfenbeinfarben und schwillt am vorderen Kérperende leicht keulenférmig an. 
Bevor sich die Raupe festspinnt, meist am zweiten Tage nach erfolgter Verfarbung, 
findet die letzte Defaikation der Raupe, am 3.—5. Tage das Abstreifen der Rau- 
penhaut (letzte Haiutung) statt. Die zum Vorschein kommende Puppe ist zu- 
nachst weich, ihre Oberflache gibt bei leichtester Bertthrung mit einer stumpfen 
Nadel nach. Etwa 48 Stunden nach def Hautung dehnt sich die Puppe unter 
dem gesteigerten inneren Druck ein wenig aus (sie wird kiirzer und dicker) und 
ihre neuausgeschiedene Hille (Puppenhiille) beginnt zu erharten. ‘ 

Zur Untersuchung des Raupendarmkanals wurden Raupen vom ersten Tag 
nach der Verfarbung mit noch gefiilltem Darm und solche vom dritten Tag 
nach der Verfarbung mit bereits entleertem Verdauungskanal verwendet. 


Die Verpuppung begann 1930 bei Laboratoriumsbedingungen in der ersten ~ 


Augustwoche. Zur Untersuchung des Puppendarmes wurden zunachst die Pup- 
pen im Alter von 1—10, 12, 14, 17 und 21 Tagen fixiert. Anfang September 
wurde der Hauptbestand von Puppen in den Kiihlanlagen des Laboratoriums 
bei einer konstanten Temperatur von +4°C im Dunkeln untergebracht. Um 
eine méglichst vollkommene Serie von Entwicklungsstadien des Darmkanals zu 
erhalten, erfolgten die Fixierungen von diesem Zeitpunkt an in regelmafigen 
Abstinden von 14 Tagen. Die Untersuchung der fixierten Tiere ergab jedoch 
bald, da8 die Entwicklung der Puppen nicht gleichmafig vor sich gegangen war. 
Mit dem 14. Tage nach der Verpuppung ist die erste Entwicklungsperiode der 
Winterpuppe (von Papilio podalirius fliegt in Mitteleuropa nur eine Generation 
jahrlich) so gut wie zu Ende. Die von Mitte Juli bis Mitte September unter den 
normalen sommerlichen Verhaltnissen des Laboratoriums gehaltenen Tiere blie- 
ben, ebenso wie die seit Anfang August kiihl aufbewahrten Puppen, auf der 
gleichen Entwicklungsstufe stehen, und an den Puppen aus diesen letzteren 
Zuchten ergaben sich keine bemerkenswerten Veranderungen bis in die Mitte 
Marz 1931 hinein; auch dann nicht, wenn sie im Januar oder Februar fiir einige 
Tage einer Kalteeinwirkung von etwa —8° C im Freien ausgesetzt worden waren. 
Im Laufe des Monats Juli 1931 brachte ich einige der bis dahin in den Kiihl- 
anlagen befindlichen Tiere in die warmen Laboratoriumsraume. Nach 8 bis 
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14 Tagen zeigten sich bei diesen Puppen die ersten Anzeichen der beginnenden 

Verfarbung (das Erscheinen der ersten Pigmente der Imago lat sich durch die 

diinne Puppenhiille wahrnehmen) und nach weiteren 8—10 Tagen schliipften 

aus ihnen normale Falter. Bei einer Temperatur von 28° konnte die Dauer dieser 

Entwicklungsphase im ganzen auf etwa 15 Tage herabgesetzt werden. In dieser 

_ kurzen Zeitspanne spielte sich denn auch die zweite Halfte der Puppenentwick- 
lung ab. Alle in der vorliegenden Arbeit angefiihrten spateren Entwicklungs- 
stadien der Puppen bis zur Imago einschlieBlich (Entwicklungsstadien VIII bis 
XII), stammen von derartig im Laufe des Juli bzw. August 1931 aus der Kiihl- 
anlage des Laboratoriums in die Warme tibertragenen Tieren ab. 

Die Fixierung, Kinbettung und Herstellung von Schnittserien wurde im 
wesentlichen nach der bereits von Romxts und DosxkiEwicz 1932 angegebenen 
Methode ausgefiihrt. Am zweckmaBigsten haben sich fiir die Untersuchungen 
des Darmes sagittale Schnitte erwiesen, die durch Querschnitte (senkrecht zur 
Langsachse des Tieres) erginzt wurden. 

Beziiglich der Einbettung sei hier nur noch vermerkt, daB die von REICHARDT- 
Wetzet (Z. Mikrosk. 45 [1928]) angefiihrte Modifikation von Prrrerris EHinbet- 

_tungsverfahren, nach der die Objekte iiber Methyl-Benzoat-Celloidin usw. direkt 
ohne Hinschaltung von Benzol zwischen Methyl-Benzoat und Paraffin in das 
letztere zur Einbettung tibergefiihrt werden, bei den Puppen und Raupen von 
Papilio podalirius recht ungiinstige Resultate ergaben. Durch die Reste von 
Methyl-Benzoat, die auch bei bedeutend langerem (als das von REICHARDT- 
WETZEL angegebene) Belassen der Objekte im heiBen Paraffin nicht beseitigt 
werden kénnen, wird die Schneide des Mikrotommessers in kiirzester Zeit ange- 

_laufen und unbrauchbar, die Schnitte fiihlen sich schmierig an und haften nicht 
fest genug am Objekttrager. Das Schneiden der harten Chitinteile wird durch 
dieses Verfahren in keiner Weise erleichtert. ~ 


__ IV. Entwicklungsstadien im Zyklus der Metamorphose. 

Von dem in der angegebenen Weise behandelten und untersuchten 
Material wurden zwoélf Entwicklungsstadien gewihlt, aus denen die 
charakteristischen morphologischen Umbildungen am Verdauungs- 
traktus wihrend der Metamorphose von Papilio podalirius in zusammen- 
hangender Reihenfolge ersichtlich sind. Die Beschreibung dieser Ent- 
wicklungsstadien befindet sich im vorliegenden Abschnitt IV, wahrend 
der Vergleich einzelner Stadien untereinander sowie mit den Befunden 
anderer Forscher in den folgenden Abschnitten gebracht wird. Die Ent- 
wicklungsstadien zeigen, wie weit die Entwicklung des Tieres jeweils vor- 
- geschritten ist und kénnen als Unterlagen zur Bestimmung des relativen 
Alters der Tiere wihrend der Metamorphose benutzt werden. Das abso- 
lute Alter der Puppe kann aus den Entwicklungsstadien der Puppe nicht 
gefolgert werden, da die Entwicklungsdauer, wenigstens im wahllos ge- 
sammelten Material, bedeutenden Schwankungen unterliegt. 

Bei der vorangehenden kurzen Besprechung der Literatur wurde auf 
die von den einzelnen Forschern durchgefiihrte Einteilung des Ver- 
dauungstraktus in Unterabschnitte und auf die von diesen Forschern je- 
weils angewandte diesbeziigliche Terminologie nicht naher eingegangen. 
Zu einer derartigen Einteilung gehéren entwicklungsgeschichtliche, 
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histologische und nicht zuletzt physiologische Erfahrungen, die den alte- 
ren Forschern fehlten. Aber auch in der neuesten Literatur herrscht noch 
keine vollkommene Ubereinstimmung bei der Benennung der einzelnen 
Teile des Insektendarmes. In Deutschland kénnen wohl in dieser Hin- 
sicht die Angaben des ScHR6pERschen Handbuches der Entomologie als 
maBgebend betrachtet werden (DrEGENER 1913). Danach wiirde der 
Verdauungskanal der Lepidopteren aus folgenden Abschnitten bestehen : 

Der Vorderdarm—Stomodium: Mundhéhle, Pharynx, Osophagus, 
Kropf, Proventrikulus, Pars cardiaca, Kardia. 

Der Mitteldarm—Mesenteron: Promesenteron, Mesenteron. 

Der Enddarm—Proktodaum: Pars pylorica, Vorderer Sphinkter, 
Diinndarm, Hinterer Sphinkter, Rektum, Cokum, After. 

(Die Dorsalblase des Osophagus, der Vorratsmagen, friiher Saug- 
magen und vesicula pneumatica genannt, deckt sich mit dem Begriff 
Kropf.) 

Der Verdauungstraktus von Papilio podalirius beginnt auf der ven- 
tralen Seite des Kopfes, so daB seine vordersten Abschnitte, Mundhdhle 
und Pharynx, stets unter einem gewissen meist bedeutenden Winkel zur 
Liangsachse des Tieres stehen; sie konnen sogar, je nach den Lageverhalt- 
nissen des Kopfes in der Puppenhille, auch senkrecht nach unten oder 
schrag nach riickwarts gerichtet sem. Zur Vermeidung langwieriger 
Umschreibungen werden im vorliegenden die Ausdriicke fiir vorn, hinten; 
oral, anal; vorwarts, riickwarts; oralwarts, analwarts (d. h. in dieser 
Richtung) usw. immer im gleichen Sinne gebraucht und zwar so, als ob 
der gesamte Darmtraktus geradlinig gestreckt in der Lingsachse des 
Tieres lige. 

Bei der Wahl der zu untersuchenden Puppen wurden Tiere von. mitt- 
lerer Durchschnittsgr6Be vorgezogen; da jedoch die GréBenunterschiede 
der Puppen im wild gesammelten und im Laboratorium weiter geziich- 
teten Material sehr bedeutenden Schwankungen unterliegen, und da auch 
bei annahernd gleich groBen Puppen vom gleichen Entwicklungsstadium 
die Mafe fiir einzelne Abschnitte des Darmes ebenfalls bedeutenden 
Schwankungen unterliegen, sind die im Text und in der Tabelle ange- 
fiihrten GréBen nur als relativ zu betrachten. 

Der Verdauungstraktus der alteren Puppen und der Imago von 
Papilio podalirius zeichnet sich durch weitgehenden Formdimorphismus 
aus, der besonders in der Gestaltung des Mitteldarmes und der Cékal- 
blase zum Ausdruck kommt. Dieser Dimorphismus bleibt jedoch fiir die 
Beurteilung der Entwicklung des Organs wihrend der Metamorphose 
ohne besondere Bedeutung; auch die Bestimmung des relativen Alters 
der Puppen nach den gegebenen Abbildungen wird durch ihn wesentlich 
nicht beeinfluBt. Dies erlaubt bei der Beschreibung der Entwicklungs- 
stadien Tiere nur eines Geschlechtes (29) zu beriicksichtigen. Der Un- 
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" E utsprechend der zunehmenden Erkenntnis von der primaren Bedeutung der Umwelt : 
hi fiir die Entwicklung der Lebewesen hat die Okologie als Lehre von den i 


Beziehungen zwischen den Lebewesen und ihrer Umwelt an Bedeutung und Interesse 


- gewonnen. Wohl liegen auch fiir die Haustiergeographie im allgemeinen ~ 


und die 6kologische Haustiergeographie im besonderen seit langem 


Einzelarbeiten vor; es fehlt ihnen jedoch bisher. der erforderliche systematische 


 Zusammenhang. Das vorliegende Buch sucht hierin Wandel zu schaffen, um der 
einschligigen Forschung zum Zwecke ihrer Weiterentwicklung, gegenseitigen Er- 
giinzung und praktischen Auswertung fiir die Zwecke der Tierzucht, Agrarpolitik 
und Naturwissenschaft durch Klarlegung der Grundlagen, Wege und Ziele der 6ko- 
- logischen Haustiergeographie die notwendige sytematische Geschlossenheit im Auf- 
bau; Methodik und Zielsetzung zu geben. Zu diesem Zweck setzt es sich zunichst, 
um eine Grundlage zu gewinnen, mit den Theorien und Hypothesen iiber die Be- 
 einflussung der Organismen durch die Umwelt auseinander und baut sie zu_einer 
eigenen Hypothese aus, aus der die Bedeutung der Umwelt fiir die Dynamik des_ 
Lebens und die Entwicklung der Lebewesen zu erkennen ist. Hierauf aufbauend gibt 
es sodann der Vielgestaltigkeit der Beziehungen zwischen Umwelt und Haustier eine 
- systematische Gliederung und entwickelt die Methodik der dkologischen Forschung — 
sowie der analytischen, darstellenden und vergleichenden Haustiergeographie, deren 
sich die zukiinftige Forschung zu bedienen hat. ; i 


i: consequence of the growing acknowledgement of the prime importance of the 
influence of environment on the development of living beings, Ecology, the science 
_ of the relationship between the organism and its environment is attracting the 
of the relationsship between the organism and its environment is attracting the — 
attention of increasingly large numbers of research workers. — It is true that many 


' papers have been published dealing with individual subjects of domestic animal. 


geography and ecology but there was a lack of a comprehensive work on this 
argument. The present volume tries to change this situation. It intends to help this 
kind of research in its tendency to develop and to complete itself as well as in the 
-application of its results to animal husbandry, agricultural economics and natural 


a science by analysing the foundations, the methods and the purposes of this science — 


and by giving a scheme within which a systematic development of the same can 


_ take place. — The volume deals first with existing theories and hypotheses on the 


influence of environment on the development of organism and on them constructs 
a new hypothesis according to which environment. plays the main part in the dy- 
namics of life and in the development of living beiigs. After considering each 
separate environmental factor and its possible relationship to certain phenomena in 
domestic animals; the methods of ecological research are discussed, as well as the 
~ analytical, illustrative and comparative geography of domestic animals, on which 
‘such research must be built. 


e puis que l’on reconnait de plus en plus l’importance primordiale du milieu dans 

le développement des étres vivants, l’Ecologie, la science des relations entre l’orga- 
nisme et son milieu a pris un intérét croissant. On a publié, il est vrai, beaucoup 
de travaux dans les domaines de la géographie et de l’écologie des animaux 
domestiques; mais il manquait encore une oeuvre d’ensemble concernant cette’ 
matiére et lon désire précisément combler cette lacune en présentant le volume 
précité, Celui-ci vise 4 favoriser le développement des recherches géographiques 
et écologiques et leur application dans l’élevage des animaux domestiques, dans 
Yéconomie rurale et dans les sciences naturelles en analysant les bases, les méthodes 
ét les buts de cette nouvelle science et en créant un systéme permettant son future 
progrés. 

Cet ouvrage résume d’abord les théories et les hypothéses concernant V’influence 
du milieu sur le développement des organismes et s’en sert pour formuler une nouvelle 
hypothése ou le milieu joue le réle principal dans le dynamisme de la vie et dans 
le développement des étres vivants. Aprés avoir considéré séparément chaque 
facteur du milieu et ses relations possibles avec certains phénoménes dans le monde 
_ des animaux domestiques, lA, discute les méthodes des recherches écologiques et de 

2 géographie analytique, illustrative et comparative qui devront étre utilisées a 
’avenir. ‘ 
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terschied zwischen der Darmform der weiblichen und der mannlichen 
Tiere wird in der Abbildung (30) eines besonders charakteristischen Ent- 


wicklungsstadiums (X) dargelegt. 


Entwicklungsstadium I. 
Erwachsene Raupe I — vor der 
letzten Defakation (Abb. 2). 


Am  Verdauungstraktus einer 
Raupe von Papilio podalirius lassen 
sich, wie bei allen Insekten von nor- 
malem Bau drei deutlich gegenein- 
ander abgesetzte Abschnitte unter- 
scheiden: der Vorderdarm, der Mit- 
teldarm und der Enddarm. 

Der gesamte Darmtraktus einer 
kurz nach der Verfarbung fixierten 
Raupe ist mit gleichmaBigen, meist 
langlich viereckigen Ausschnitten 
vom Blattparenchym der Futter- 
pflanze mehr oder weniger angefiillt. 

Der Mitteldarm stellt bei der er- 
wachsenen Raupe den gréBten Ab- 
schnitt des Verdauungskanals dar, 
er nimmt nahezu den ganzen Raum 
innerhalb des Raupenk6rpers ein, 
wahrend der Vorder- und der End- 
darm verhaltnismaSig kurz bleiben. 

Am Vorderdarm (Stomodéum) 
der Podalirius-RaupelaBt sich bereits 
bei der Untersuchung der Schnitt- 
serien mit schwacherer VergroBe- 
rung (25 x) die eingangs (DEEGENER 
1913) fiir den Vorderdarm der Lepi- 
dopteren festgelegte Einteilung er- 
kennen, wenn auch eine genaue 
Festlegung der Grenzen zwischen 
den auBerlich nicht scharf gegen- 
einander abgesetzten vordersten Ab- 
schnitten des Stomodaums: der 


Oes Osophagus. 
Enddarmes. Dd Diinndarm. hSph hinterer Sphinkter. R Rektum. 


Af Analfalte. Ag Analgang. d,v dorsal, ventral. 


Rf I Ringfalte I. K Kropf. Rf II Ringfalte. 


Abb. 2. Raupel. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. 
Md Mitteldarm. Pp Pars pylorica. vSph vorderer Sphinkter des 


Mundhéhle, dem Pharynx und dem Osophagus, ohne genauere histo- 


logische Untersuchung nicht méglich ist. 


Der Vorderdarm der Podalirius-Raupe vor der letzten Defakation hat 
eine Durchschnittslinge von 4,6 mm und beginnt mit einer glocken- 
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formigen Erweiterung, die als Mundhéhle zu bezeichnen ist. Als Ab- 
grenzung der Mundhéhle nach riickwarts kann die Ansatzstelle der vor- 
deren Dilatatoren gelten; in diesem Falle wiirde die Mundhdéhle eine 
Lange von etwa 0,5 mm und einen Durchmesser von 0,8 mm haben. Aus 


den Querschnitten durch ihren vorder- 
sten Teil ist die an dieser Stelle kom- 
pliziert verschnorkelte UmriBlinie ihrer 
Ph: 
Mh ie 


Abb. 3. Abb. 4. 


Abb. 3. Raupe I. Querschnitt durch den vorderen Teil der Mundhoéhle. Vergr. 60:1. 
Abb. 4. Raupe I. Sagittalschnitt durch die Mundhéhle Mh und durch den Pharynx Ph; Vergr. 
40:1. A ventrale Ausstiilpung der Mundhohle. 


‘ak 


Wandung ersichtlich (Abb. 3). Weiter hinten entsteht in ihrem ventralen 
Teil durch starke Querfaltung der Wandung eine kurze blindsackartige 
Ausstiilpung, die sich unter dem folgenden Abschnitt des Vorderdarmes, 
dem Pharynx, 0,3 mm weit nach riickwarts erstreckt (Abb. 4). Auf 
quer zu dieser Ausstiilpung durch 
den Kopf der Raupe gefihrten 
Schnitten erscheinen zwei tiberein- 
Pho—f-- ander gelegene Querschnitte des 
Vorderdarmes; von diesen gehért 


Abb. 5. Abb. 6. 


Abb. 5, Raupe I. Querschnitt durch den Pharynx auf der Hohe der Aussackung A der Mundhdhie 
(s. Abb. 3). Vergr. 60:1. Ph Pharynx. AMh Aussackung der Mundhdhle. 
Abb. 6. Raupe I. Querschnitt durch den Endabschnitt des Pharynx. Vergr. 60:1. 


AMh--\- 


der obere dem Anfangsteil des Pharynx, der untere der genannten Aus- 
sackung der Mundhéhle an (Abb. 5). Proximal geht die Mundhdhle 
in einen diimnen (0,5—0,3 mm im Durchmesser), sich nach riickwirts 
allmahlich verjiingenden, 1,7 mm langen Schlauch iiber, der zwischen 
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den Ganglien des zentralen Nervensystems der Raupe’ hindurchtritt 
und dessen Wandung nach und nach regelmafige Faltung annimmt. 
Diese Faltung wird durch vier, in der analen Richtung immer tiefer 
werdende, symmetrisch zur Lingsachse des Schlauches angeordnete Ein- 
senkungen seiner Wandung hervorgerufen. Der vordere Teil dieses 
schlauchfoérmigen Abschnittes zwischen der Mundhohle und der Schlund- 
kommissur, dessen verhaltnismiBig geraumiges Lumen im Querschnitt 
eine H-formige Figur bildet (Abb. 6) und dessen Wandung als Ansatz- 
_ stelle fiir zahlreiche von der Peripherie des Kopfes herkommende Dila- 
tatoren dient, diirfte als Pharynx der Podalirius-Raupe zu bezeichnen 
sein. Die Fortsetzung des schlauchfé6rmigen Abschnittes innerhalb der 
Schlundkommissur und dariiber hinaus bis zu seinem Ende wiirde dann 
als Osophagus zu betrachten sein. Das durch die Langsfalten bereits sehr 
stark eingeengte Lumen des Osophagus hat die Form eines Kreuzes mit 
gegabelten Balken (Abb. 7). An seinem Ende geht der Osophagus un- 
vermittelt in eine Erweiterung iiber, in deren Lumen er sich leicht tele- 
skopisch einsenkt, so daB die Wandung dieser Er- 
weiterung in ihrem Anfang eine flache Ringfalte 
(Ringfalte I, Abb. 2 Rf 7) um das Ende des Oso- 
phagus bildet. Der nunmehr beginnende dritte und 
gréBte Abschnitt des Vorderdarmes, der Kropf 
(2,4 mm Linge), 1a8t sich in seiner Form am ein-— 444 7, Raupet. Quer- 
fachsten mit einer Jakobinermiitze vergleichen,  schnitt durch den 6so- 
deren weiter Rand sich mit der Wandung des ‘aegis Kia neg 
Mitteldarmes vereinigt und deren Spitze unter einem Winkel von 60° 
nach abwirts gegen den Osophagus zu gerichtet ist. Der Vorderdarm 
der Raupe muB demnach, kurz nachdem er die Schlundkommissur 
verlassen hat, um zu dem in der Lingsachse der Raupe liegenden 
Mitteldarm zu gelangen, einen Winkel von 60° zu seiner urspriinglichen, 
durch die Lage der Mundhéhle und des Pharynx bestimmten Rich- 
tung beschreiben (Abb. 2). An der Ringfalte I hat der Kropf einen 
Durchmesser von 0,7 mm und erreicht dann 1,0 mm vor dem Mittel- 
darm seine gréBte Ausdehnung von 2,6 mm. Diese Stelle des Kropfes 
ist insofern bezeichnend, als sich von da an der Durchmesser der zu 
seiner Wandung gehdrenden Ringmuskelfasern rasch verkleinert, so 
daB die Endzone des Kropfes bis zur Verbindungsstelle mit dem Mittel- 
darm nur eine sehr diinne Wandung (8 y) aufzuweisen hat. Die Verbin- 
dung des Vorderdarmes mit dem Mitteldarm erfolgt derart, da sich die 
diinne Wandung des ersteren in der basalen (auBeren) Schichtung der sehr 
starken Wandung (100 jz) des letzteren verliert. Zuvor aber senkt sich das 
Vorderdarmende 0,4 mm tief in das Lumen des Mitteldarmes ein. Um 
dann zur Verbindungsstelle am Rande der vorderen Mitteldarméffnung 
zu gelangen, muB die Vorderdarmwandung wieder nach auBen umkehren. 
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Dadurch entsteht an dieser Stelle, also bereits innerhalb des Mittel- 
darmes, eine 0,4 mm lange, doppelwandige, dem Vorderdarm angehérende 
Ringfalte II (Abb. 2 Rf JI). Die obenerwaihnte 1,0 mm lange hintere 
Zone des Kropfes, die durch ihre diinne Wandung gekennzeichnet ist, 
und in deren Bereich die Ringfalte II des Vorderdarmes entsteht, wird 
als letzter larvaler Kardiaabschnitt, die Ringfalte selbst als larvale Kar- 
diafalte oder kurz als Kardia bezeichnet. 

Die Gestalt des Mitteldarmes (Mesenteron) dieser Raupe nahert sich 
der einer Spindel mit nahezu kreisrundem Querschnitt und schrag abge- 
stumpften Spitzen. Der Mitteldarm erstreckt sich von der Mitte des 
Mesothorax bis in die zweite Halfte des 7. Abdominalsegmentes in einer 
Lange von 16,6 mm, bei mittlerem Durchmesser von 4,5 mm. Der 
Durchmesser seiner vorderen Offnung betragt 3,0mm. Die Flache, in der 
diese Offnung liegt, ist unter einem Winkel von 82° zur Langsachse des 

Mitteldarmes nach riickwarts geneigt. Die 


hintere Offnung des Mitteldarmes hat einen 
Durchmesser von 1,5 mm und neigt sich 
unter einem Winkel von 60° analwarts. 
Eine konstante regelmaBige Faltung der 
Mitteldarmwandung ist nicht vorhanden, 
dagegen 1aBt sich stets in seinem kaudalen 
Viertel eine unregelmaBige wellenformige 
Querfaltung der Wandung beobachten. Die- 
ser Teil erscheint auch leicht vom vorderen 


; Abschnitt des Mitteldarmes abgesetzt und 
epbe aug . Se ae fen weicht von dessen Liingsachse unter einem 
Winkel von 9° in ventraler Richtung ab. 

Am Enddarm (Proktodium) der Podaliriws-Raupe vor der letzten 
Defakation gestalten sich die topographischen Verhaltnisse noch iiber- 
sichtlicher als am Vorderdarm. Die sechs vorhandenen Unterabschnitte 
sind hier deutlich gegeneinander abgesetzt. Die Gesamtlinge des End- 
darmes betragt 7,1 mm; er gleicht einem diinnwandigen, locker ge- 
fillten und zweimal abgebundenen Schlauch, wobei die Einschniirungs- 
stellen des Schlauches den beiden Sphinktern des Enddarmes ent- 
sprechen. Der kurze, 0,5 mm lange Abschnitt zwischen Mitteldarm und 
vorderem Sphinkter stellt den Pylorusteil (Pars pylorica) oder Pylorus- 
abschnitt des Enddarmes dar, der seitlich ventral die beiden Miindungs- 
papillen der MatpicHischen GefaiBe in sich aufnimmt. Seine Wandung 
ist leicht gewellt und der Durchmesser seines nahezu kreisrunden Quer- 
schnittes nimmt in der Richtung des vorderen Sphinkters rasch an GréBe 
ab (Abb. 2 Pp). Die Faltung der Enddarmwandung innerhalb des vor- 
deren Sphinkters folgt einer regelmaBigen vierstrahligen Anordnung; das 
zwischen den Falten auf einen schmalen Spalt eingeengte Lumen des 
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Enddarmes zeichnet sich in der Mitte des Querschnittes als ein Kreuz 
ab, dessen Balken in je drei sekundare, sich weiterhin tertiir gabelnde 
Arme verasteln (Abb. 8). Der zwischen den beiden Sphinktern gelegene, 
vordere, blasenformig abgeschniirte Abschnitt des Enddarmes stellt den 
Diinndarm der Raupe dar. Der Querschnitt des Diinndarmes ist eben- 
falls kreisrund mit einem Durchmesser von etwa 2,1—2,5 mm. Seine 
Wandung zeigt auf Schnitten ein charakteristisches Aussehen; sie er- 
scheint bei schwacherer Vergréferung als eine wellige, auBen von feinen, 
dicht aneinander gereihten Punkten (Querschnitten der Muskelfasern) 
eingefaBte Linie (Abb. 9). Der hintere, den Diinndarm von der analen 
Seite begrenzende, Sphinkter des Enddarmes ist bedeutend stiirker als der 
vordere, er ist auBerdem dorsoventral leicht zusammengedriickt, so daB 
sein Querschnitt einen ovalen Umrif mit dem gréBeren Durchmesser von 
1,5 mm aufweist. Die mittlere Lange des hinteren Sphinkters betragt 


oo 
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Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 9, 10. Raupe I. Querschnitte durch Diinndarm und durch Rektum. Erklirung im Text. 


0,9 mm. Die Faltung der Darmwandung innerhalb des hinteren Sphink- 
ters 148t sich ebenfalls auf eine vierstrahlige Anordnung zuriickfiihren, 
nur ist diese bedeutend verwickelter als im vorderen Sphinkter. Was die 
Lage des hinteren Sphinkters zwischen den ihn einschlieBenden Ab. 
schnitten anbelangt, so wird sie dadurch bestimmt, da der gréBte Teil 
des Sphinkters in das Lumen des Diinndarmes vorspringt, wodurch dieses 
die Gestalt eines Pilzes erhalt, wahrend der folgende Abschnitt des End- 
darmes in seiner Form von den Falten des Sphinkters fast unbeeinfluBt 
bleibt. Die aus der Lage des hinteren Sphinkters sich ergebende Vor- 
wolbung der Diinndarmwandung um ihn herum ist so bedeutend, dak 
diese Wandung in seinem Umkreis nahezu die Wandung des folgenden 
Enddarmabschnittes (die des Rektums) bertthrt und den Sphinkter von 
auBen vollig verdeckt (Abb. 2 AS ph). Zwischen dem hinteren Sphinkter 
und dem After der Raupe befindet sich der gleich groBe zweite blasen- 
formige Abschnitt des Enddarmes, das Rektum, dessen Wandung auf 
Schnitten ein ebenso charakteristisches eigenes Aussehen zeigt, wie die 
des Diinndarmes, wodurch die beiden Abschnitte, die im tbrigen eine 
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groBe Ahnlichkeit untereinander aufweisen, auch auf den Querschnitten 
sofort unterschieden werden kénnen. Die innere UmriBlinie der Rektum- 
wandung ist nicht gewellt wie die des Diinndarmes, zudem ist sie auBen 
von kleinen scheibchenférmigen Muskelquerschnitten umsaumt, die 
etwa viermal so groB sind wie die des letzteren, und auch viel weiter aus- 
einander liegen (Abb. 10). Auf den mehr peripheren anal gelegenen 
Querschnitten, sowie auf den Langsschnitten durch das Rektum, kommt 
eine michtige dreieckige Falte zum Vorschein, die sich vom oberen Rand 
(im Sagittalschnitt gesehen, Abb. 2 Af) der Rektumwandung in sein 
Lumen herabsenkt. Das Rektum miindet nicht unmittelbar nach auBen, 
sondern steht durch einen 1,2 mm langen, spaltformigen Gang mit der 
AuBenwelt in Verbindung. Man kann diesen Gang, der topographisch 
eine selbstandige Einheit vorstellt, als Analgang (Abb. 2 Ag) bezeichnen. 
Sein Querschnitt ware dem Grundrif$ nach dreieckig; er wird jedoch 
durch den Vorsprung der genannten Falte, die ihrerseits als Analfalte zu 
bezeichnen ware, zu einem schrag abgewinkelten, mit der Winkelspitze 
nach vorn gerichteten Querspalt eingeengt. Der Analgang miindet im 
After, der sich durch keine besonderen morphologischen Merkmale aus- 
zeichnet, zwischen den Nachschiebern nach auBen. Die Verbindungs- 
linie zwischen den beiden. Enden des Afterspaltes hat eme Lange von 
1,4 mm. 
Entwicklungsstadium II. 
Erwachsene Rauwpe II — nach der letzten Defdkation (Abb. 11). 

Der Vorderdarm einer Podalirius-Raupe nach der letzten Defaikation 
hat eine Lange von 6,8 mm. Die Mundhéhle gleicht auf diesem Stadium 
der der Raupe I. Die Lange des schlauchférmigen Teils des Vorderdarmes 
(Pharynx mit Osophagus) betrigt 2,5 mm, dessen mittlerer Durchmesser 
im Pharynxabschnitt 0,3 mm, im Osophagusabschnitt 0,4 mm. An der 
Ubergangsstelle des schlauchformigen Teils des Vorderdarmes in den 
Kropf besteht auf diesem Stadium nur eine mehr oder minder tiefe Ein- 
kerbung des dorsalen und des seitlichen Teils der Wandung (Abb. 11 Ek). 
Der Kropf (Abb. 11 K) weist eine Gesamtlinge von 3,8 mm auf, wovon 
2,0 mm nach der allgemeinen Beschaffenheit der Wandung, der Pars 
cardiaca zugerechnet werden miissen. Der Durchmesser des Kropfes be- 
tragt unmittelbar an seinem Anfang 0,5 mm, von da an erfolgt eine all- 
mahliche Ausbuchtung im dorsalen Teil seiner Wandung, so daB der 
Durchmesser des Kropfes in einer Entfernung von 1,5 mm von der ge- 
nannten Einkerbung an seinem Anfang auf 0,8 mm steigt, um weiter 
rickwarts rasch auf 0,5 mm zu sinken. An dieser letzteren Stelle, die 
etwa 1,8 mm vom Anfang des Kropfes entfernt ist, beginnt der Kardial- 
abschnitt, dessen Wandung (im Sagittalschnitt) nahezu geradlinig bis 
zur Verbindungsstelle mit dem Mitteldarm verliuft; hier entspricht der 
Durchmesser des Kropfes dem der vorderen Mitteldarméffnung (2,0 mm). 
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Die Wandung des Kropfes ist der Lange nach reichlich gefaltet. Die 
Verbindung des Vorderdarmes mit dem Mitteldarm vollzieht sich in 
gleicher Weise wie bei Raupe I, jedoch ohne Bildung einer in das Lumen 


des Mitteldarmes eingesenkten Ringfalte (Kar- 
dia). Die zum Erreichen der Mitteldarméff- 
nung erforderliche Abweichung des Vorder- 
darmes von seiner durch die Lingsachse der 
Mundhéhle und des Pharynx bestimmten 
urspringlichen Richtung, betragt auf diesem 
Entwicklungsstadium 50°. Sie kommt durch 
eine zweimalige Brechung der Vorderdarm- 
achse zustande, zunachst unter einem Winkel 
von 25° zwischen dem Pharynx und Oso- 
phagus, also beim Durchgang durch die 
Schlundkommissur, dann unter dem gleichen 
Winkel im Anfangsteil des Kropfes. 

Der Mitteldarm der Raupe nach der letzten 
Defakation hat eime Lange von 12,3 mm. 
Seine Wandung ist unter starker Faltung und 
unregelmaBiger Kinengung des Lumens ein- 
gefallen. Durch eine auBerordentlich starke 
Faltung der Wandung, unter nahezu volliger 
Verdrangung des Lumens, zeichnet sich das 
hinterste Drittel des Mitteldarmes aus. Die 
Langsachse des Mitteldarmes fallt auf diesem 
Stadium nur in den hinteren drei Vierteln des 
Mitteldarmes mit der Langsachse des Raupen- 
kérpers zusammen. Die des vordersten Vier- 
tels weicht meist unter eimem Winkel von 30° 
in ventraler Richtung von ihr ab. Die vor- 
dere Mitteldarméffnung mit einem Durch- 
messer von 2,0 mm ist unter einem Winkel 
von 79° zur Lingsachse des vorderen Mittel- 
darmviertels, die hintere Offnung mit einem 

’Durchmesser von 0,7 mm unter einem solchen 
von 659 zur Langsachse des hinteren Mittel- 
darmabschnittes nach riickwarts geneigt. 

Der Enddarm der Podalirius-Raupe auf 
diesem Entwicklungsstadium hat eine Ge- 
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er. 6:1. Oes Osophagus. Ele Hinker- 


Md Mitteldarm. Pp Pars pylorica. 


Ag Analgang. 


E Kropf. 


Dd Diinndarm. hSph hinterer Sphinkter. 


Abb. 11. Raupe IT. Sagittalschnitt durch den Darm. Ver: 


bung zwischen Osophagus und Kropf. 
vorderer Sphinkter des Enddarmes. 


g 
Ss 


samtlange von 8,2 mm. Seine Verbindung mit dem Mitteldarm erfolgt 
in gleicher Weise wie bei Raupe I. Die Langsachse des Pylorusab- 
schnittes und des vorderen Sphinkters bildet eine Fortsetzung von 
der des hinteren Mitteldarmabschnittes; die Achse des tbrigen Teils 
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des Enddarmes weicht von dieser an der analen Grenze des vorderen 
Sphinkters um 30° in ventraler Richtung ab. Der Pylorusabschnitt 
hat die Form einer 1,2 mm langen regelmaBig gestalteten Glocke (Ab- 
bild. 11 Pp), die mit ihrer Offnung gegen den Mitteldarm gerichtet ist. 
Am Mitteldarm hat die Pars pylorica einen Durchmesser von 1,0 mm, 
unmittelbar vor dem vorderen Sphinkter einen solchen von 0,5 mm. 
Die Querschnitte durch den Pylorus sind kreisrund. Die Langsfaltung 
der Darmwandung innerhalb des vorderen Sphinkters tibertragt sich 
auch auf den analen Teil der Pyloruswandung und verwischt sich hier 
erst nach und nach. Das kreisférmige Lumen in der Mitte des vorderen 
Sphinkters ist auf diesem Stadium geraumiger geworden; im utbrigen 
erscheint er bei schwacherer VergréBerung unverandert. Die Wandung 
des Diinndarmes dagegen ist schlaff und eingefallen, seine Umrisse sind 
unregelmaBig geworden. Die Faltung des Enddarmes innerhalb des 
Sphinkters iibertragt sich auch auf die Wandung des Dinndarmes. Die 


Abb, 12. : Abb. 13. 


Abb. 12, 13. Raupe II. Querschnitte durch Diinndarm und durch Rektum bei gleicher 
VergréBerung wie in Abb. 9, 10. 


fir die Diinndarmwandung der Raupe I charakteristischen punktfor- 
migen Querschnitte der Muskelfasern stehen hier weiter von der Wan- 
dung entfernt, da diese von ihnen nach der Mitte zu abgeriickt ist 
(Abb. 12). Der hintere Sphinkter (Abb. 11 hSph) liegt auf diesem Sta- 
dium vollig frei, von auBen in seiner ganzen Ausdehnung sichtbar. Die 
Faltung der Wandung im Inneren des hinteren Sphinkters ist lockerer 
und die Anordnung der Falten noch weniger iibersichtlich geworden als 
im I. Raupenstadium. Das Rektum (Abb. 11 R) hat seine regelmaBige 
Gestalt verloren. Auf Schnitten erscheint das in unmittelbarer Um- 
gebung seiner eingefallenen und geschrumpften Wandung befindliche 
Gewebe rissig und zerkliiftet, ohne daB& jedoch die Rektumwandung 
selbst an irgendeiner Stelle unterbrochen wire. Die Analfalte ist bis auf 
geringe zusammenhanglose Gewebereste geschwunden. Die in Form 
kleiner Scheibchen die Rektumwand der Raupe I siumenden Muskel- 


querschnitte liegen hier zwischen den zahlreichen Vorspriingen der Wan- 
dung verstreut (Abb. 13). 


Morphologische Studien zur Metamorphose von Papilio podalirius. I. 485 


Entwicklungsstadium III. 
Puppe I (Abb. 14). 


' Der Vorderdarm einer etwa 2 Tage alten Podalirius-Puppe hat eine 
Lange von 7,2 mm. Er besteht aus zwei sehr ungleichen, scharf gegen- 


einander abgesetzten Abschnitte, vondenen 
der vordere kurz (3,0 mm) und schlauch- 
formig, der hintere von bedeutendem Um- 
fang und blasenformig ist. Die Lingsachse 
des blasenférmigen Abschnittes weicht un- 
ter einem Winkel von 30° in ventraler Rich- 
tung von der des schlauchférmigen Teils 
ab. Dieser beginnt mit einer der Mund- 
hohle der Raupe entsprechenden, glocken- 
férmigen, nach auBen blind verschlossenen 
Erweiterung, welche nach riickwarts ohne 
einen besonderen Absatz in den Pharynx 
iibergeht. Dieser letztere, sowie der Oso- 
phagus bei seinem Durchtritt zwischen den 
Kopfganglien, zeigen einen runden Quer- 
schnitt mit einem Durchmesser von 0,4 mm 
und mit einem verhiltnismaBig geraumi- 
‘gen viereckigen Lumen (Abb. 15). Nach 
dem Verlassen der Schlundkommissur er- 
weitert sich der Osophagus allmahlich 
unter gleichzeitiger dorsoventraler Ab- 
plattung bis zu einem Durchmesser von 
0,6:1,3 mm. Durch verstirkte Faltung 
und durch zunehmende Starke der Wan- 
dung wird sein Lumen in diesem Abschnitt 
immer mehr eingeengt, wobei die vier- 
strahlig symmetrische Grundanordnung 
der Falten der Osophaguswandung zu- 
erst deutlicher zum Vorschein. kommt 
(Abb. 16); sie verwischt sich dann vollig, 
sobald das Lumen bis auf einen schmalen 
Querspalt eingeengt wird. Unmittelbar 
vor dem Ubergang in den Kropf nimmt 
der Osophagus wieder einen nahezu kreis- 
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Abb. 14. PuppeI. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. Oes Usophagus. Rf I RingfalteI (zwischen Oso- ! 
K Kropf. Hl Hals (zwischen Kropf und Mitteldarm). 


phagus und Kropf). 
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runden Querschnitt mit zu X-formigem Spalt éingeengten Lumen an. An 
der Ubergangsstelle in den Kropf ist die stark muskul6se Wandung des 
Osophagus leicht teleskopisch in das Lumen des Kropfes eingesenkt (Ring- 
falte I); sie bildet hier durch Faltung vier massive Langswulste (Valvulae), 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 
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die den Eingang in den Kropf versperren (Abb. 14 Rf). Der Kropf stellt 
den zweiten, blasenformigen Abschnitt des Vorderdarmes dar; sein groBter 
Durchmesser betragt 5,0 mm. Er steht durch einen kurzen breiten, be- 
sonders gut auf der ventralen Seite des Darmes angedeuteten Hals mit 
dem Mitteldarm in Verbindung (Abb. 14 H1). Die Wandung des Kropfes, 
die unter innerem Druck zu stehen scheint, erreicht kaum eine Starke 
von 15 yu. Das Lumen des Kropfes erscheint auf Schnittpraparaten mit 
dem Gerinnsel einer anscheinend eiweiBhaltigen Flissigkeit gefillt, in 
dem lange verschlungene Bander (im Schnitt) des abgeworfenen larvalen 
Mitteldarmepithels von etwa 0,04 mm Starke eingeschlossen sind. Wie 
sich die larvale Pars cardiaca zu der Wandung des Kropfes verhalt und 
wie weit sie sich nach vorne erstreckt, ist auf diesem Entwicklungs- 
stadium bei der Untersuchung mit schwacherer VergroéR8erung nicht mehr 
zu ermitteln. An der Verbindungsstelle des Vorderdarmes mit dem 
Mitteldarm geht die Wandung des ersteren kontinuierlich in die gleich 
starke Wandung des letzteren tiber. 
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Abb. 15. Abb. 16. 
Abb. 15, 16. Puppe I. Querschnitte durch Pharynx und Osophagus. Vergr. 60:1. 


Der spindelférmige Mitteldarm dieser Puppe erstreckt sich vom 1. bis 
zum 7. Abdominalsegment (Raupensegment) und hat eine Linge von 
11,4 mm bei mittlerem Durchmesser von 4,0—4,5 mm. Der Durchmesser 
seiner vorderen dorsoventral leicht zusammengedriickten Offnung be- 
tragt 2,5:3,5 mm, der der hinteren 1,0 mm. Die Liangsachse des Mittel- 
darmes fallt mit der des Puppenkérpers zusammen, seine glatte Wan- 
dung, nicht viel starker als die des Kropfes, scheint gleichfalls unter 
innerem Druck zu stehen. Das Lumen des Mitteldarmes ist mit dem 
gleichen Gerinnsel angefiillt, wie das des Kropfes; es enthilt besonders 
zahlreiche Bander des abgeworfenen larvalen Mitteldarmepithels. 

Der schlauchférmige Enddarm dieser Puppe erreicht eine Lange von 
7,0 mm. Er erstreckt sich anfangs in der Fortsetzung der Langsachse 
des Mitteldarmes, weicht dann etwa 3,6 mm vom Mitteldarm entfernt, 
um 50° von dieser in ventraler Richtung ab. Gegen den Mitteldarm ist 
er deutlich abgesetzt und beginnt hier in einer Starke von 1,0 mm, die 
dem Durchmesser der hinteren Mitteldarméffnung entspricht. 0,3 mm 
vom Mitteldarm entfernt, hat er einen Durchmesser von 0,35 mm und 
nimmt von da an standig an Starke zu, bis er kurz vor dem Abbiegen nach 
unten eine solche von 0,6 mm erreicht. Im absteigenden Schenkel bildet. 
der Enddarm zunichst eine kurze Ausbuchtung mit dem mittleren 
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Durchmesser von 0,8 mm, verengt sich dann auf 0,7 mm und erreicht 
weiter unten gegen den Anus zu eine Stirke von 1,0 mm. Er miindet 
in einem von auSen blind verschlossenen, 1,2 mm langen Langsspalt 
(Abb. 17), Der Querschnitt des Enddarmes ist meist rund; kurz vor dem _ 
After ist er seitlich zusammengedriickt. Die Wandung ist ihrer ganzen 
Lange nach gefaltet. Aus den Querschnitten ergibt sich eine vierstrahlig 
symmetrische Anordnung der Falten. Das Lumen des Enddarmes bildet 
in seinem vordersten Abschnitt, zwischen dem Mitteldarm und der Ab- 
biegungsstelle des Enddarmes nach unten eine von einem H-férmigen 
Grundri8 ausgehende Figur (Abb. 18). Innerhalb der ersten Ausbuchtung — 
im absteigenden Schenkel des Enddar- 

mes hat das Lumen die Form eines vier- 

zackigen Sternes, in der Mitte der zwei- 

ten Erweiterung die eines Vierecks mit \ 
spitz ausgezogenen Kcken (Abb. 19 und 

20); weiter gegen den After zu wird das 

Lumen wieder H-formig. Entsprechend ; ; 

der Gestalt des Anus hat der Enddarm- Ar eles : Ep piaer: age 
schlauch in seinem auBersten Endteil 

einen Durchmesser von 1,2:0,5 mm bei seitlicher Abplattung (Abb. 17). 
‘Die bei der Raupe von Papilio podalirius unterschiedenen Abschnitte des 


Abb. 18. Abb. 19. Abb. 20. 
Abb. 18—20. Puppe I. Querschnitte durch den Enddarm. Vergr. 25:1. 


Enddarmes lassen sich bei der Puppe bei schwacherer VergroBerung nicht 
mehr erkennen. Nur aus der Lage der beiden Miindungspapillen der 
Matricuischen GefaiBe, die hier in einer Entfernung von 3,5 mm vom 
Mitteldarm in den Enddarmschlauch miinden, kann gefolgert werden, 
daB sich der Pylorusabschnitt des Enddarmes, in den sie bei der Raupe 
miinden, bereits mindestens bis an die Abbiegungsstelle des Enddarm- 
schlauches nach unten ausgedehnt hat. Wie sich die tibrigen Abschnitte 
des Raupendarmes zu den beiden Ausbuchtungen am absteigenden 
Schenkel des Enddarmes der Podalirius-Puppe auf dem gegebenen 
Stadium verhalten, und ob sie in einer Beziehung zu dieser stehen, li Bt 
sich ohne histologische Untersuchung nicht entscheiden. 
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Entwicklungsstadium IV. 
Puppe II (Abb. 21). 


Der Vorderdarm einer Puppe von Papilio podalirius auf dem IV. Ent- 
wicklungsstadium hat eine Lange von 8,0 mm und beginnt mit einer sich 
leicht nach riickwarts verjingenden Erweite- 
rung von 1,5 mm Lange und von 0,3 mm 
Durchmesser. Diese Erweiterung entspricht 
der Mundhéhle und dem Pharynx der Raupe 


4 baw. der Imago, und geht unmittelbar vor 
3 der Schlundkommissur in einen diinnen 
rs schlauchformigen Osophagus iiber, gegen den 
“sie scharf abgesetzt ist. Innerhalb derSchlund- 
2 kommissur hat der Osophagus einen Durch- 
FS messer von 0,2 mm; nach dem Verlassen der- 
E selben erweitert er sich allmihlich bis auf 
s 0,4 mm und erstreckt sich in dieser Starke 


bis zum Mitteldarm. An der Verbindungs- 
stelle mit dem letzteren verstreicht die diinne 
Osophaguswandung in der basalen (AuBeren) 
Schichtung der bereits bedeutend starkeren 
Mitteldarmwandung, ohne vorher eine in das 
Lumen des Mitteldarmes eingelassene Ring- 
falte (Kardia) gebildet zu haben. Um zwi- 
schen die Kopfganglien zu gelangen und die 
vordere Offnung des Mitteldarmes zu errei- 
chen, weicht der Osophagus vor der Schlund- 
kommissur um 50°, und etwa in der Mitte zwi- 
schen dieser und dem Mitteldarm um weitere 
55° von der Lingsachse des Pharynx in ven- 
traler (bzw. analer) Richtung ab. 

Der Mitteldarm hat eine Lange von 
11,5 mm und erstreckt sich vom 1. bis zum 
7. Abdominalsegment; in seiner Form nihert 
er sich einer Spindel. Er hat einen kreisrun- 
den Querschnitt und sein gréBter Durchmesser 
betragt 3,0 mm. Die Wandung des Mitteldar- 
mes ist nirgends gefaltet und wie von innerem 
Druck gespannt. Sein Lumen fiillt auch hier 
ein von einer anscheinend eiweifhaltigen Fliissigkeit herriihrendes Ge- 
rinnsel mit zahlreichen Schlingen des abgeworfenen larvalen Epithels. 
Die Stirke der Mitteldarmwandung betrigt durchschnittlich 0,05 mm, 
die Weite seiner hinteren Offnung etwa 0,4 mm. 


Oes Osophagus. Md Mitteldarm. Pp Pars pylorica. 


gittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. 


<_Mf, Abb. 21. Puppe II. Sa 
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Der Enddarm hat auf diesem Entwicklungsstadium eine Gesamt- 
lange von 5,9 mm; er weicht nur unbedeutend von der Langsachse des 
Mitteldarmes ventralwarts ab und erstreckt sich in seinem vordersten 
Teil etwa 2,7 mm weit in gerader Richtung. Der Querschnitt durch die- 


sen Abschnitt ist kreisrund mit einem Durch. 
messer von 0,3 mm; die Starke der Wandung 
betragt 0,1 mm. Weiter anal hat der End- 
darm einen leicht wellenférmigen Verlauf und 
eine der Lange nach stark gefaltete Wandung. 
Das Lumen, das sich in den weitlaiufigen Fal- 
ten der Wandung verliert, laBt sich in diesem 
Teil des Enddarmes nicht zusammenhangend 
verfolgen, die Wandung ist von mehr oder 
weniger starken Anhaufungen loser Zellen um- 
geben. Die Miindungsstelle der MatricHischen 
GefaBe war auf diesem Stadium nicht zu er- 
mitteln. 


Entwicklungsstadium V. 
Puppe III (Abb. 22). 


Der Vorderdarm einer Puppe im V. Ent- 
wicklungsstadium hat eine Lange von 9,6 mm, 
sein vorderster erweiterter Abschnitt (Mund- 
héhle mit Pharynx) eine solche von 1,5mm und 
einen mittleren Durchmesser von 0,15 mm. 
Die vorderste Erweiterung geht nach riickwarts 
unvermittelt in einen sehr diinnen (0,1 mm 
starken) schlauchformigen Osophagus iiber, der 
sich in der Richtung des Mitteldarmes allmah- 
lich auf 0,3 mm erweitert und an der Verbin- 
dungsstelle mit dem Mitteldarm einen Durch- 
messer von 0,6 mm annimmt. Sein Querschnitt 
ist meist kreisrund. Um zwischen den Kopf- 
ganglien hindurchzutreten und in die Richtung 
des Mitteldarmes gelangen zu k6nnen, weicht 
der Osophagus vor der Schlundkommissur um 
50° und bald nach Verlassen derselben um wei- 


C Ausbuchtung des Enddarmes. 


Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. Mh Mundhoéhle. Ph Pharynx. 
Md Mitteldarm, Pp Pars pylorica. 


Abb. 22. Puppe III. 
Oes Osophagus. 


Mh 


_-Ph 


tere 679 von seiner urspriinglichen, durch die Lage des Pharynx gegebe- 
nen Richtung ventralwarts (bzw. analwarts) ab. An der Verbindungs- 
stelle mit dem Mitteldarm wird auch hier, wie bei Puppe II, eine ring- 


férmige Kardiafalte nicht angelegt. 


Der walzenformige, in seinem hintersten Abschnitt leicht nach oben 
abgebogene Mitteldarm hat eine Linge von 9,3 mm und einen mittleren 
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Durchmesser von 2,3 mm. Er erstreckt sich vom 1. bis zum 7. Abdomi- 
nalsegment. Der Querschnitt des Mitteldarmes ist kreisrund ; seine vor- 
dere Offnung hat einen Durchmesser von 0,9 mm, die hintere einen 
solchen von 0,3 mm. Die Starke seiner Wandung betragt 0,07 mm. Der 
Mitteldarm liegt in seinen vordersten drei Vierteln unter einem Winkel 
von 18° zur Lingsachse der Puppe (Puppenhiille) und nur in seinem letz- _ 
ten analen Viertel fallt die Richtung seiner Langsachse mit der der Pup- 
penhiille zusammen. Von der Lingsachse des groBten Teils des Oso- 
phagus weicht die Langsachse des Mitteldarmes unter einem Winkel von 
35° ventralwarts ab. 

Der Enddarm hat eine Lange von 5,5 mm und verlauft in der Langs- 
achse der Puppe. Man kann an ihm zwei Teile unterscheiden: in seiner 
vordersten Halfte ist er regelmaiBig schlauchférmig und weist einen kreis- 
runden Querschnitt mit einem Durchmesser von 0,28 mm auf; seine 
Wandung ist hier nicht gefaltet. Etwa 3,2 mm vom Mitteldarm entfernt 
geht der vordere Abschnitt des Enddarmes in eine 0,8 mm lange Aus- 
buchtung mit dem gréBten Durchmesser von 0,45 mm iiber, die etwas 
dorsal von seiner Liingsachse verschoben ist (Abb. 22 C). Von da an 
nimmt der Enddarm einen leicht geschlingelten Verlauf an und seine 
Wandung wird stark gefaltet. Das Verhalten dieses Teils des Enddarmes 
ist immer noch sehr uniibersichtlich. 


Entwicklungsstadium VI. 
Puppe IV (Abb. 23). 


Der schlauchférmige Vorderdarm der Puppe im VI. Entwicklungs- 
stadium hat eine Lange von 9,4 mm. Die GréBe seiner vordersten Er- 
weiterung, die die Mundhoéhle und den Pharynx umfaBt, ist auf diesem 
Stadium bedeutend reduziert, ihre Linge betragt 0,7 mm und ihr Durch- 
messer 0,15 mm. An der Ubergangsstelle in den diinnen Osophagus- 
schlauch wird die Wandung im dorsalen und seitlichen Teil des Pharynx 
leicht nach auBen vorgetrieben, wodurch sich die Grenze zwischen beiden 
Abschnitten schirfer abhebt. Der Vorderdarm beschreibt in seinem An- 
fangsteil einen flachen Bogen in Richtung des Mitteldarmes und weicht 
dabei von der Lingsachse des Pharynx um etwa 130° ventralwirts (bzw. — 
analwirts) ab. Die erste bedeutendere Abweichung von seiner urspriing- 
lichen Richtung erfolgt an der Grenze zwischen dem Pharynx und 
Osophagus, die zweite beim Durchgang durch die Schlundkommissur 
und die dritte bald nach Verlassen dieser letzteren. Der anfangs sehr 
diinne Osophagusschlauch (0,03 mm im Durchmesser) nimmt in der 
Richtung des Mitteldarmes langsam an Starke zu; 4,0 mm vor dem Mit- 
teldarm erreicht er eine solche von 0,04 mm, 2,0 mm weiter eine solche 
von 0,09 mm. Der Querschnitt des Osophagus ist im allgemeinen kreis- 
rund, seine Wandung ist nirgends gefaltet und hat eine Stirke von 
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0,01 mm. In einer 0,5 mm breiten Zone am Ende des Osophagus nimmt 
seine Wandung eine Stirke von 0,03 mm an und stiilpt sich im dorsalen 
Teil dieser Zone blaschenférmig nach au8en vor (Abb. 23 Dbl). Die da- 
durch entstehende kreisrunde Einsenkung der Wandung hat einen 


Durchmesser von 0,2 mm; ebenso gro8 ist die 
Hohe des Blaschens; seine Héhenachse neigt sich 
gegen den Mitteldarm zu. Der 0,3 mm lange Oso- 
phagusabschnitt zwischen dem Blischen und dem 
Mitteldarm ist an seinem proximalen Ende 0,05mm 
tief in die vordere Offnung des letzteren eingelas- 
sen, so daB hier wieder eine, wenn auch sehr flache 
Kardiafalte angelegt wird (Abb. 23 Rf). Die ganze 
0,5 mm breite Zone, in der das dorsale Blaschen 
des Osophagus entsteht, kann bis zur Verbindungs- 
stelle mit dem Mitteldarm als nymphaler Kar- 
diaabschnitt (Pars cardiaca) gelten (Abb. 23 npc). 

Der Mitteldarm der Puppe IV hat die Form 
einer leicht S-formig gebogenen schlanken Spin- 
del. Er beginnt an der Grenze zwischen Thorax 
und Abdomen und endet in der vorderen Halfte 
des 6. Abdominalsegmentes. Seine Linge betragt 
8,0 mm. Seine Hauptachse weicht unter einem 
Winkel von 22° von der Lingsachse der Puppe 
ab. Die Lage des Mitteldarmes in dem in der 
Puppenhiille entstehenden imaginalen Korper ist 
genau zentral. Die Biegung des Mitteldarmes ent- 
spricht demnach der Biegung der Liingsachse des 
imaginalen K6rpers, die von der Langsachse der 
Puppenhiille im Laufe der Entwicklung immer 
mehr abweicht. Die vordere Offnung des Mittel- 
darmes hat einen Durchmesser von 0,2 mm, die 
hintere einen solchen von 0,1 mm; der mittlere 
Durchmesser des Mitteldarmes betragt 0,7 mm, 
die Starke seiner Wandung im Durchschnitt 
0,1 mm. Der Querschnitt des Mitteldarmes ist 
kreisf6rmig, dorsal leicht abgeplattet. Der Inhalt 
des Mitteldarmes besteht aus lockerer, braunlich 
verharzter, bréckliger Masse (gelber K6rper), in 


Oes Oso- 


Md Mitteldarm. C Ausbuchtung des 


R die zweite Ausbuchtung des Enddarmes, 


Ph Pharynx. 


v, 
Abb. 23. Puppe IV. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. Mh Mundhohle. 
Rf Kardia. 


Dol 
Enddarmes an der knief6rmigen Biegungsstelle. 


_Mh phagus, Dbl Dorsalblase, npc nymphale Pars cardiaca, 


Ph 


welche sich nunmehr das abgestoBene larvale Mitteldarmepithel ver- 
wandelt hat. Diese Masse ist vom Gerinnsel eines Sekretes umgeben. 

Die Lange des Enddarmes betragt 7,0 mm. Er ist schlauchformig 
und zweimal winklig abgebogen. Zuerst weicht er gleich hinter der Ver- 
bindungsstelle mit dem Mitteldarm um 32° von der Hauptachse des letz- 
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teren in dorsaler Richtung, dann, in einer Entfernung von 3,8 mm vom 
Mitteldarm, um 15° nach abwirts von der Langsachse des vorderen Teils 
des Enddarmes ab. Der Durchmesser des Enddarmes betragt an der 
Verbindungsstelle mit dem Mitteldarm 0,15 mm; er sinkt dann zuerst 
auf 0,1 mm und bald darauf auf 0,07 mm herab. Die Starke der End- 
darmwandung betragt in seiner vorderen Halfte 0,02 mm. Die in einer 
Entfernung von 3,8 mm vom Mitteldarm gelegene Knickung des End- 
darmes wird von stiirkerem Flachenwachstum im dorsalen Teil seiner 
Wandung an dieser Stelle begleitet, wodurch hier eine knief6rmige Aus- 
buchtung mit einem Durchmesser von 0,2 mm entsteht (Abb. 23 C). 
Im absteigenden Schenkel verjiingt sich der Enddarm zunachst auf 
0,1 mm, um dann wieder in einer Entfernung von 1,2 mm vom Knie auf 
0,2 mm anzuschwellen. Diese zweite Erweiterung des Enddarmes 
(Abb. 23 R) hat eine Lange von 0,25 mm. Die Starke der Wandung er- 
hoht sich im Umkreis der beiden Ausbuchtungen, im Knie, und unterhalb — 
desselben auf 0,04 mm. Der letzte anale Abschnitt des Enddarmes be- 
steht aus einem sehr diinnen und diinnwandigen Schlauch, der sich kurz 
vor dem After glockenférmig erweitert. 


Entwicklungsstadium VII. 
Puppe V (Abb. 24). 

Die Linge des Vorderdarmes im VII. postembryonalen Entwick- 
lungsstadium von Papilio podalirius betrigt 9,2 mm. Um an die vor- 
dere Offnung des Mitteldarmes zu gelangen, beschreibt der Vorderdarm 
einen kurzen Bogen; die Abweichung von der urspriinglichen Richtung 
(von etwa 100°) erfolgt bereits im Pharynx und im vordersten Teil des 
Osophagus, so daB dieser zwischen der Schlundkommissur und dem Mit- 
teldarm nahezu geradlinig verlauft. Die vorderste Erweiterung des Vor- 
derdarmes (Mundhéhle mit Pharynx) hat eine Lange von 1,2 mm; sie ist 
dorsoventral abgeplattet und hat im Sagittalschnitt in der Mundhoéhlen- 
gegend einen Querdurchmesser von 0,25 mm, in der Mitte des Pharynx 
einen solchen von 0,18 mm und an seinem Ende einen solchen von 
0,1 mm. Die Breite dieser Erweiterung im Frontalschnitt ist gleich- 
maBiger, sie betragt ftir die Mundhéhle 0,3 und am Ende des Pharynx 
0,25 mm. Der diinne schlauchférmige Osophagus beginnt mit einem 
Durchmesser von 0,03 mm; in seiner Mitte, zwischen den Kopfganglien 
und dem Mitteldarm, betragt dieser 0,08 mm und dicht vor der Dorsal- 
blase des Osophagus 0,1 mm. Die Osophaguswandung ist 0,01—0,02 mm 
stark. Die Dorsalblase ist nunmehr zweiteilig; sie besteht aus einem 
kurzen, Stiel oder Blase (Abb. 24H), dem die eigentliche Blase 
(Abb. 24 Dbl) aufsitzt. Diese hat einen elliptischen Lings- und einen 
runden Querschnitt. Die Linge und der Durchmesser des Blasenstiels be- 
tragen je 0,1 mm, der Durchmesser der Blase selbst betrigt 0,35 mm; 
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ihre Langsachse 0,45 mm. Die Wandung ist im Blasenstiel am starksten 
und im vorderen dorsalen Teil der eigentlichen Blase am diinnsten 
(0,01—0,03 mm). Die Langsachse der Dorsalblase ist stark nach riick- 
warts geneigt, so da diese letztere der dorsalen Mitteldarmwandung auf- 


‘liegt. An der Verbindungsstelle mit dem Mittel- 

darm ist bei der Puppe V ebenfalls eine ausge- 
sprochene Ringfalte (Kardia) vorhanden (Ab- 
bild. 24 Rf). 

Der Mitteldarm der Puppe in diesem Ent- 
wicklungsstadium gleicht im wesentlichen dem 
der Puppe IV, nur im hintersten ventralen Teil 
ist seine Wandung stets leicht gefaltet oder aus- 
gebuchtet. Seine Lange betragt 8,0 mm, sein 
mittlerer Durchmesser 0,65 mm, der Durch- 
messer seiner vorderen und hinteren Offnung je 
0,15 mm und die Durchschnittsstarke der Wan- 
dung 0,07 mm. Der Mitteldarm ist im Quer- 
schnitt rund, von oben leicht abgeplattet. Er 
erstreckt sich vom Anfang des 1. bis zur vor- 
deren Halfte des 6. Abdominalsegmentes und 
nimmt in dem sich in der Puppe entwickelnden 
Imaginalkérper genau zentrale Lage ein, wo- 
durch seine Lingsachse von der der Puppe be- 
-reits um 30° und von der des Vorderdarmes 
um 40° ventralwarts abweicht; nur die vor- 
derste leicht abgebogene Spitze des Mitteldar- 
mes hat die gleiche Richtung mit dem Vorder- 
darm. 

Der schlauchf6rmige Enddarm hat eine 
Lange von 6,8 mm und ist in seinem Verlauf 
ahnlich dem der Puppe IV zweimal winklig 
abgebogen; einmal unmittelbar an seiner Ur- 
sprungsstelle unter einem Winkel von 130° nach 
aufwarts, dann wieder in einer Entfernung von 
4,0 mm vom Mitteldarm unter einem Winkel 
von 140° nach abwiarts. Beide Schenkel des 
Enddarmes erstrecken sich geradlinig. Eine ge- 
ringe Querfaltung der Enddarmwandung ist 


Mh 


Oes Osophagus. 
nR Rektum, 


C vordere Ausbuchtung des Enddarmes. 


Rf Kardia. 
Ag Analgang. 


Rd Rektaldriisen. 


Abb. 24. Puppe V. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr.6:1. Mh Mundhoéhle. Ph Pharynx. 
H Hals der Dorsalblase. 


Dbl Dorsalblase. 


nur an der Verbindungsstelle mit dem Mitteldarm zu beobachten. Hier 
beginnt der Enddarm mit einem Durchmesser von 0,3 mm; in der 
Mitte des vorderen Schenkels hat er einen Durchmesser von 0,2 mm. 
An der knieférmigen Biegungsstelle wird der im allgemeinen kreisrunde 
Querschnitt des Enddarmes elliptisch, seitlich zusammengedrickt, mit 
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einem Durchmesser von 0,5—0,3 mm. Die Starke der Wandung be- 
tragt im vordersten Teil des Enddarmes 0,02 mm, kurz vor der knie- 
formigen Ausbuchtung (Abb. 24 C) und in dieser 0,06 mm. Im ab- 
steigenden Schenkel in einer Entfernung von 0,5 mm unterhalb der Bie- 
gung ist der Enddarm leicht eingeschniirt und von da aus entwickelt sich 
in einer Linge von 0,7 mm eine zweite, symmetrische Ausbuchtung des 
Enddarmschlauches (Abb. 24 R) mit einem mittleren Durchmesser von 
0,4 mm und mit einem kreisférmigen Querschnitt. Die Wandung in die- 
ser Ausbuchtung ist 0,02 mm stark. Bei der Untersuchung dieser letz- 
teren fallen bereits bei schwacherer VergréBerung (25 <x) 8—10 (im Sagit- 
talschnitt) im Inneren der Ausbuchtung entlang der Wandung regel- 
mifig angeordnete Punkte auf, wie sie in Abb. 24 angedeutet sind 
(Abb. 24 Rd). Diese Punkte erweisen sich als erste Anlagen der soge- 
nannten Rektaldriisen des Schmetterlingsdarmes. Demzufolge darf der 
betreffende Abschnitt des Enddarmes der Podalirius-Puppe im VII. Ent- 
wicklungsstadium als nymphales Rektum betrachtet werden. Der fol- 
gende diinne Abschnitt des Enddarmschlauches, der das Rektum mit 
dem After verbindet, wiirde dann als nymphaler Analgang zu bezeichnen 
sein. 
Entwicklungsstadium VIII. 
Puppe VI (Abb. 25—26). 

Der Vorderdarm einer Podalirius-Puppe im VIII. Entwicklungs- 
stadium hat eine Lange von 9,0 mm. An seiner vordersten Erweiterung, 
die bei den Puppen I—V mehr oder weniger einheitlich war und nur der 
Analogie halber als aus der Mundhoéhle und Pharynx bestehend bezeich- 
net wurde, haben sich nunmehr die genannten Abschnitte gesondert diffe- 
renziert. Die Mundhoéhle dient jetzt in ihrem vordersten Teil als Ein- 
lenkungsstelle fiir den inzwischen fertig ausgebildeten Saugriissel. Sie ist 
leicht dorsoventral abgeplattet, hat einen Durchmesser von 0,15:0,2mm 
und eine Linge von 0,3 mm. Nach riickwarts ist sie durch einen in das 
Lumen vorspringenden Ringwulst ihrer Wandung gegen den Pharynx 
abgegrenzt. Dieser ist 0,6 mm lang und ebenfalls dorsoventral abge- 
plattet; sein Durchmesser betragt 0,2:0,3mm. Der schlauchférmige 
Osophagus beschreibt einen kurzen Bogen um die Unterschlundganglien 
(die Abweichung von der Lingsachse des Pharynx betragt 85°) und er- 
streckt sich geradlinig nahezu bis an die Verbindungsstelle mit dem 
Mitteldarm. Sein Durchmesser betragt zwischen den Kopfganglien 
0,03 mm und steigt langsam gegen den Mitteldarm zu auf 0,1 mm an. 
Die kurze, hier 0,7 mm lange Zone am Ende des Osophagus, die bei den 
Puppen IV und V als nymphaler Kardiaabschnitt bezeichnet wurde, hat 
sich auf dem VIII. Entwicklungsstadium bedeutend kompliziert. Sie 
beginnt mit einer ampullenartigen Erweiterung (Abb. 25 Oesa), die nach 
ruckwarts in die Dorsalblase tibergeht (Abb. 25 Dbl), und zwar derart, da®B 
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sich auf der Dorsalseite die Wandung der Ampulle unmittelbar in die der 
Dorsalblase fortsetzt, wihrend auf der Ventralseite sich die Wandung 
dieser beiden Abschnitte zu einem kurzen gemeinsamen Hals vereinigt, 
der schrag von vorn und von oben in den Proventrikulus miindet. In der 
Fortsetzung des Osophagusschlauches, zwischen Dorsalblase und Mittel- 
darm, haben sich auf diesem Stadium zwei selbstindige Abschnitte ent-* 
wickelt, die zusammen die Form eines Pilzes haben, dessen Stiel (0,25 mm 


Abb. 25. Puppe VI. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr.6:1. Mh Mundhohle. Ph Pharynx. 
Oes Osophagus. Oesa Osophagialampulle. Dbl Dorsalblase. Pv Proventrikulus. ipe imaginale 
Pars cardiaca, Md Mitteldarm. Dd Diinndarm. ( Coékum. R Rektum. Rd Rektaldriisen. 
Ag Analgang. 


lang und 0,08 mm im Durchmesser) zum Teil in die vordere Offnung des 
Mitteldarmes unter Bildung einer sehr flachen doppelwandigen Ring- 
falte (ein Rest der nymphalen Kardia) eingelassen ist. Die Bildung der 
Kardiafalte kann auf diesem Entwicklungsstadium auch unterbleiben. 
Der Durchmesser des Pilzhutes an seiner weitesten Stelle betragt 0,52mm. 
Der Pilzhut entspricht topographisch dem Proventrikulus (Abb. 25 Pv) 
anderer Insekten (Kaumagen der Kafer) und wird hier als solcher be- 
zeichnet. Der Proventrikulus entsteht 
ebenso wie vor ihm die Dorsalblase in der 
als nymphale Pars cardiaca bezeichneten | 
Endzone des Vorderdarmes. Der als Pilz- 
stiel bezeichnete A bschnitt stellt denletzten 
Rest dieser Zone dar, der ohne weitgehen- 

dere Umgestaltungen in den Imaginaldarm fo eRe RES vee? 
iibernommen wird, um hier der imaginalen 

Kardia ihren Ursprung- zu geben. Dieser Abschnitt darf infolgedessen 
bereits bei Puppe VI als imaginale Pars cardiaca (Abb. 257pc) betrach- 
tet werden. Die Dorsalblase erstreckt sich in einer Lange von 2,5 mm, 
dicht der dorsalen Mitteldarmwandung aufliegend, in der Fortsetzung 
der Lingsachse des Osophagus nach riickwirts. Im Sagittalschnitt hat 
sie die Form eines Gewehrkolbens, ihr Querschnitt ist rund, dorsoventral 
etwas abgeplattet. Der Durchmesser der Dorsalblase betragt an ihrem 
hinteren Ende 0,5:0,6 mm, vorne kurz vor ihrer Miindung in den Pro- 
ventrikulus 0,2 mm. 
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Der Mitteldarm der Puppe VI hat eine Lange von nur 5,2 mm; sein 
gréBter Durchmesser betrigt 1,6 mm und die Durchschnittsstarke seiner 
Wandung 0,07 mm. Sein Querschnitt ist kreisrund. Die Lage des Mittel- 
darmes in der Puppe ist schrag von oben nach unten, unter einem Winkel 
von 42° zur Liingsachse der Puppe und unter einem solchen von 62° zu 

*der des Vorderdarmes. Im Imaginalkérper liegt der Mitteldarm auf die- 
sem Entwicklungsstadium ventral, dicht an der unteren Korperwandung. 
Der Durchmesser seiner vorderen Offnung betragt 0,2 mm, der der hin- 
teren 0,25 mm. Der Mitteldarm scheint sich vom 1. bis zum 5. Abdomi- 
nalsegment zu erstrecken, doch ist dies auf dem gegebenen Entwick- 
lungsstadium nicht mehr genau feststellbar, da die Abdominalsegmente in- 
folge der Kontraktion des Abdomens sehr stark zusammengeschoben sind. 

Der Enddarm hat sich auf dem VIII. Entwicklungsstadium in zwei 
verschiedenartige Abschnitte gesondert. Der vordere Abschnitt ist 
schlauchférmig, diinn und in zahlreiche Windungen gelegt. Seine Lange 
14Bt sich auf etwa 0,12 mm schatzen. An der Verbindungsstelle mit dem 

Mitteldarm beginnt er mit einem Durchmesser von 

0,25 mm und verjiingt sich dann allmahlich auf 

0,15 mm. Seine der Lange nach gefaltete Wandung 

hat eine Starke von 0,02 mm. Die Faltung wird 

A enema. Quer- durch sechs Lingsfurchen der Wandung hervor- 
cen Rider, gerufen; ausden sternf6rmigen Querschnitten ist die 
a regelmaBig symmetrische Anordnung dieser Furchen 

ersichtlich (Abb. 27). In einer Entfernung von etwa 3,0 mm von der hin- 
teren Mitteldarméffnung miindet der schlauchférmige Teil in den zweiten 
4,0 mm langen, keulenformigen Abschnitt des Enddarmes, der sich vom 
After aus schrig in das Abdomen und nahezu parallel zum Mitteldarm 
erstreckt. Sein Durchmesser betragt am After 0,2 mm und an der brei- 
testen Stelle der Keule 0,7 mm. Der schlauchférmige Teil des End- 
darmes miundet von unten an der Grenze zwischen dem zweiten und dem 
letzten Drittel der Keule, vom After aus gerechnet, in diese, ohne sich 
dabei in ihr Lumen einzusenken. An der Wandung im Inneren der mitt- 
leren Zone des keulenformigen Abschnittes sind Rektaldriisen (Abb. 25 
und 26 Rd) zu sehen. Diese Zone entspricht demnach dem Rektum 
(Abb. 25 und 26 R), der zwischen ihr und dem After gelegene Teil des 
Enddarmes dem Analgang, der blinde Sack, der den Kopf der Keule bil- 
det, dem Cékum (Abb. 25 und 26 C). Der schlauchférmige Abschnitt des 
Enddarmes kann nunmehr auf diesem Entwicklungsstadium als imagi- 
naler Pylorusabschnitt mit dem Diinndarm gedeutet werden, ohne daB 
es méglich ware, diese beiden Abschnitte gegeneinander abzugrenzen. 

Zum Vergleich ist in Abb. 26 der Enddarm einer etwas weniger weit 
entwickelten Puppe wiedergegeben. . Hier miindet der gewundene 
schlauchformige Teil terminal in den zweiten Abschnitt des Enddarmes 
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und das eben angelegte fingerformige Cékum ist gerade im Begriffe, ihn 
aus dieser Lage zu verdrangen. 


Entwicklungsstadium IX. 

Puppe VII (Abb. 28). 

Auf dem IX. Entwicklungsstadium hat der Vorderdarm der Puppe 
von Papilio podalirius eine Lange von 9,0 mm. Der Osophagus beschreibt 
in seinem vordersten Teil einen kurzen Bogen um die Unterschlund- 
ganglien; er weicht dabei von der Liingsachse des Pharynx um 90° ven- 
tralwarts (bzw. analwarts) ab. Die Mundhéhle, der Pharynx und der 
Osophagus in seinem schlauchférmigen Teil, zeigen bei schwiicherer Ver- 
groBerung keine nennenswerten Unterschiede zu den entsprechenden 
_ Abschnitten des Darmes der Puppe VI. Die Lange der Mundhohle und 
des Pharynx betragt zusammen 1,1 mm. Der Anfangsdurchmesser des 


Dhl 


Abb. 28. Puppe VII. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr.6:1. Mh Mundhoéhle. Ph Pha- 
tynx. Oes Osophagus. Dbl Dorsalblase. Pv Proventrikulus. ipc imaginale Pars cardiaca. Pm 
Promesenteron. M Mesenteron. C Cokum. # Rektum, fd Rektaldriisen. Ag Analgang. 


Osophagus von 0,03 mm steigt gegen den Mitteldarm zu bis auf 1,5 mm. 
Die der Lange nach stark gefaltete Wandung des Osophagus geht nach 
rickwarts kontinuierlich (ohne eine Osophagialampulle zu bilden) in die 
der Dorsalblase (dorsal, Abb. 28 Dbl) bzw. des Proventrikulus (ventral, 
Abb. 28 Pv) tiber. Der letztere hat, wohl infolge der starken Flachenzu- 
nahme seiner nunmehr sehr diinnen und in feinste Faltchen gelegten 
Wandung, seine urspriingliche regelmaBige Form (des Pilzhutes) einge- 
buBt. Dies gilt jedoch nicht fiir den bei Puppe VI als Pilzstiel bezeich- 
neten imaginalen-Kardiaabschnitt (Abb. 28 7ipc) des Proventrikulus, 
dessen Wandung ebenso an Flachenausdehnung wie auch an Starke zu- 
genommen und sich in vier massive wulstige Langsfalten gelegt hat. 
Der Durchmesser des Kardiaabschnittes betragt 0,1 mm, seine Lange 
0,23 mm. Die Verbindung der Wandung des Kardiaabschnittes mit der 
des Mitteldarmes vollzieht sich auf diesem Entwicklungsstadium un- 
mittelbar ohne Andeutung einer doppelwandigen in das Lumen des 
Mitteldarmes eingelassenen Ringfalte (Kardia). Die Dorsalblase 
(Abb. 28 Dbl) erstreckt sich in einer Lange von 4,6 mm tiber dem Mittel- 
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darm nach riickwarts. Sie hat hier die Form eines dorsoventral abge- 
platteten Schlauches mit zahlreichen Vorspriimgen, die ihm im Sagittal- 
schnitt das Aussehen eines unpaaren Hirschgeweihes mit zahlreichen 
Enden verleiht. Der mittlere Durchmesser dieses Schlauches betragt 
0,2:0,5 mm. 

Der 6,6 mm lange Mitteldarm behalt in seinem vordersten Drittel 
die Richtung des Vorderdarmes bei; in seinem tbrigen Verlauf ist er 
unter einem Winkel von 55° nach abwarts abgebogen, so daf der groBte 
Teil des Mitteldarmes unter einem Winkel von 45° zur Liangsachse der 
Puppe steht. Am Anfang des Mitteldarmes hat sich ein kurzer kapsel- _ 
formiger (0,5 mm Lange, 0,5 mm im Durchmesser) Abschnitt, das Pro- 
mesenteron (Abb. 28 Pm) differenziert, das scharf gegen das eigentliche 
Mesenteron abgesetzt ist, und das sich von diesem durch ungefaltete, | 
etwas starkere (0,1 mm) Wandung, sowie durch sein beim Farben der 
Schnitte abweichendes Verhalten den Farbstoffen gegentiber unter- 
scheidet. Der Durchmesser des eigentlichen Mesenteron betragt gleich 
am Anfang 0,8 mm und an seiner weitesten Stelle 1,2 mm. Seine 0,05 mm 
starke Wandung zeichnet sich durch gleichmaBige Querfaltung aus, die 
auBerlich als eine gleichmaBige Ringelung der Oberfliche des Mittel- 
darmes in Erscheinung tritt. Die vordere Offnung des Mitteldarmes hat 
einen Durchmesser von 0,2 mm, die hintere einen solchen von 0,3 mm. 
Der Querschnitt des Mitteldarmes ist nahezu kreisrund. Innerhalb des 
imaginalen Korpers nimmt der Mitteldarm ventrale Lage ein. 

Das Verhalten des Enddarmes ist auf diesem Entwicklungsstadium 
das gleiche wie bei der zuletzt besprochenen Puppe. Auch hier besteht 
er aus zwei verschiedenen Abschnitten, dem schlauchférmigen Dinn- 
darm mit dem Pylorusteil und dem keulenférmigen Rektum mit Cékum 
und Analgang (Abb. 28 R, C, Ag). Am ersten Abschnitt lassen sich bei 
schwacherer VergroBerung keine nennenswerten Veranderungen. fest- 
stellen, wahrend sich am analen Teil das Cékum bedeutend vergréRerte, 
so daf die Lange des gesamten keulenférmigen (sicehe Puppe VI) Ab- 
schnittes nunmehr 6,0 mm betragt, wovon die Halfte allein dem Cékum 
zukommt. Der groBte Durchmesser des Cékums betragt hier 1,1 mm, der 
des Rektums 0,5 mm und der des Analganges 0,1 mm. Der gesamte keu- 
lenférmige Abschnitt (Cékum, Rektum und Analgang) liegt auf diesem 
Entwicklungsstadium in der Laingsachse der Puppe. 


Entwicklungsstadium X. 
Puppe VIII (Abb. 29—30). 

Im X. postembryonalen Entwicklungsstadium von Papilio podalirius 
hat der Vorderdarm der Puppe eine Lange von 9,0mm. Die Lange 
der Mundhohle und des Pharynx betragt zusammen etwa 1,0 mm. 
Die durch eine leichte ringférmige Einschniirung gegen den Pharynx 
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abgesetzte Mundhohle steht zu diesem letzteren unter einem stumpfen 
Winkel von 135°. Zwischen dem Pharynx und der Kinlenkungsstelle 
des Saugriissels miindet auf der ventralen Seite der Mundhéhle die Spei- 
cheldriise in diese ein (Abb. 31 Spd), die bis zum IX. Entwicklungs- 
stadium wegen ihrer geringen GréBe bei der Untersuchung mit schwiche- 
rer VergroBerung verborgen blieb. Der Pharynx ist dorsoventral abge- 
plattet und hat an seiner weitesten Stelle einen Durchmesser von 
0,22:0,75 mm; nach riickwiirts wird er flacher und geht hier unver- 
mittelt in den 0,07 mm starken Osophagusschlauch iiber. Der sehr diinne 
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i i :1, Mh Mundhohle. 
Abb. 29, 30. Puppe VIII © und G Sagittalschnitte durch den Darm. Vergr. 6:1. M/ 
Ph Pharynx. Oes Osophagus. Dbl Dorsalblase. Pv Proventrikulus. Ef Kardia. Pm Pro- 
mesenteron. M Mesenteron. Pp Pars pylorica, Dd Diinndarm. (bl Cékalblase. Rd Rektal- 
driisen, Ag Analgang. 


Osophagusschlauch beschreibt beim Durchtritt zwischen den Kopf- 
ganglien einen kurzen Bogen und weicht dabei um etwa 95° von der 
Langsachse des Pharynx ab; er schlingelt sich in kurzen Bogen nach dem 
Mitteldarm zu, wobei sein Durchmesser nach und nach auf 0,1 mm an- 
steigt, Seine Wandung ist der Lange nach unregelmaBig gefaltet. Kurz 
vor dem Mitteldarm weicht der Osophagus in dorsaler Richtung aus und 
miindet iiber dem Mitteldarm von vorn und von oben in den Proven- 
trikulus ein (Abb. 32 Oes, Pv). Dieser besteht auf dem X. Entwicklungs- 
stadium aus einem aufsteigenden 0,6 mm langen Schlauch von 0,2 mm im 
Durchmesser, dessen Wandung sich nach oben direkt in die der Dorsal- 
blase fortsetzt. Unten ist er nach Bildung einer knieformigen Aus- 
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sackung rechtwinklig abgebogen. Der aufsteigende schlauchformige Teil 
‘des Proventrikels vertritt bei Puppe VIII die Stelle des fiir die Puppe VI 
beschriebenen Pilzhutes; sein rechtwinklig abgebogener Fortsatz ent- 


Phd. 


1 
Mh Spd v. 
Abb. 31. Schema. Sagittalschnitt durch die vorderste Er- 5 : 
weiterung des imaginalen Vorderdarmes. Vergr. 60:1. Mh innerste Wandung sich in 


Mundhohle. Ph Pharynx. Oes Osophagus. ‘Spd Speichel- jer wulstige Langsfalten 
driise. 


spricht der bei Puppe VI 
als Pilzstiel bezeichneten — 
imaginalen Pars cardiaca. 
Diese bildet bei Puppe VIII 
eine verhaltnismaBig tief 
(0,32 mm) in die vordere 
Offnung des Mitteldarmes 
eingelassene doppelwandige 
Kardia (Abb. 32 Rf), deren 


legt, die den Zugang in den 


Mitteldarm einengen. Die urspriinglich in ihrer Gesamtlinge dem Mittel- 
darm aufliegende Dorsalblase ist auf diesem Entwicklungsstadium aus 
ihrer Lage verdrangt worden. Sie hat hier die Form eines locker ver- 
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Abb. 82. Schema. Sagittalschnitt durch die Ver- 
bindungsstelle des imaginalen Vorder- und Mit- 
teldarmes. Vergr. etwa 60:1. Oes Osophagus. 
Dbl Dorsalblase. Pv Proventrikulus. Rf Kardia. 


Pm Promesenteron. 


knauelten Schlauches, dessen 
GréBenverhaltnisse sich wegen 
der vielen Falten und Windungen 
nicht annaihernd in Zahlen aus- 
driicken lassen. 

Der Mitteldarm weicht unter 
einem Winkel von 40° von der 
Langsachse der Puppe in ven- 
traler Richtung ab; er besteht aus 
zwei scharf gegeneinander ab- 
gesetzten Abschnitten, aus dem 
0,4 mm langen und 0,6 mm brei- 
ten Promesenteron, dessen Wan- 
dung 0,03—0,04 mm stark ist 
und aus dem eigentlichen Mesen- 
teron. Im Promesenteron liegt 
wie in einem Futteral eingeschlos- 
sen die Kardiafalte. Dag Mesen- 
teron ist walzenformig, geradlinig 
gestreckt, 4,2 mm lang; sein 


Durchmesser betragt 0,8 mm, die Stirke seiner Wandung 0,02—-0,03 mm. 
Die Wandung des ganzen Mitteldarmes, das Promesenteron nicht aus- 
genommen, ist regelmafig quer gefaltet (iuBere Ringelung). Seine vor- 
dere Offnung hat einen Durchmesser von 0,15 mm, die hintere einen 


solchen von 0,3 mm. 
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Der Enddarm der Puppe VIII besteht in seinem vordersten Teil aus 
einem diimnen gewundenen Schlauch, dem sich anal eine langgestreckte, 
auBerordentlich grofe Blase anschlieBt. Der schlauchférmige Teil des 
Enddarmes beginnt nunmehr mit einem ampullenartig ausgebuchteten, 
1,1 mm langen Pylorusabschnitt (Abb. 29, 30 Pp), dessen gréBter Durch- 
messer in einer Entfernung von 0,5 mm vom Mitteldarm 0,4 mm betragt. 
Nach riickwarts verjiingt sich der Pylorusabschnitt bis auf 0,18 mm. 
Seine Wandung ist im allgemeinen sehr diinn, ihre Starke iibersteigt 
kaum 0,01 mm. Erst in einer Endzone des Pylorusabschnittes von 0,3mm 
Linge erhoht sich die Starke seiner Wandung durch Verstarkung der 
Muskelschicht auf 0,07 mm. Diese Zone des Pylorusabschnittes wird 
wohl die Funktion eines schwachen Sphinkters zu erfiillen haben; ihre 
Wandung bleibt jedoch wie die des ganzen Pylorusabschnittes der Lange 
nach ungefaltet. Mit dem Beginn des Diinndarmes (Abb. 29, 30 Dd) an- 
dert sich an der hinteren Grenze des Pylorusabschnittes die Beschaffen- 
heit der Enddarmwandung. Diese erscheint hier auf ihrer inneren Flache 
dicht mit kleinen warzenformigen Erhéhungen bedeckt (blaschenférmige 
Zellen des Diinndarmepithels), die ihr im Langsschnitt das Aussehen eines 
Sagebandes mit abgerundeten Zinken verleihen. Zudem ist die Wandung 
des Diinndarmes regelmaBig der Linge nach gefaltet. Aus den sternfér- 
migen Querschnitten ist die sechsstrahlige Anordnung der Langsfalten 
des Diinndarmes ersichtlich (Abb. 27). Der Durchmesser des Diinn- 
darmes steigt rasch auf 0,22 mm an. Diese Starke behalt er dann bis zu 
seiner Miindung in den zweiten blasenformigen Abschnitt des Enddarmes 
bei. Die Riesenblase des Enddarmes hat eine Linge von 9,0 mm bei 
einem mittleren Durchmesser von 3,8:2,2mm. Sie ist dorsoventral leicht 
zusammengedriickt und seitlich iberhangend, so daB ihr Querschnitt die 
Form eines Biigels aufweist. In diese auf der dorsalen Seite in der Langs- 
achse der Puppe gelegene Blase miindet von unten der Diinndarm. Die 
Mindungsstelle befindet sich, vom After aus gesehen, zwischen dem zwei- 
ten und letzten Drittel der Blase. Anal endet die Blase in einer abgerun- 
deten Spitze; proximal ist sie leicht keulenférmig erweitert. Die Wan- 
dung im Inneren der Blase traigt in ihrer analen Zone die Papillen der 
Rektaldriisen. Dieser Teil entspricht infolgedessen dem Rektum, wah- 
rend der proximal gelegene gréBte Teil der Riesenblase als Cokum zu be- 
werten ist. Da die beiden Abschnitte in diesem ausgedehnten Zustand 
kontinuierlich ineinander iibergehen, soll der ganze blasenformige Ab- 
schnitt des Enddarmes weiterhin kurz nach dem gréBeren Abschnitt als 
Cékalblase bezeichnet werden. Die Cédkalblase steht mit dem After 
durch einen 1,8 mm langen diinnen (0,08 mm im Durchmesser) Schlauch, 
den Analgang (Abb. 29, 30 Ag), in Verbindung. Die Wandung des Anal- 
ganges ist der Lange nach stark gefaltet und von zahlreichen feinsten 
Muskelfasern umgeben. Zum Vergleich ist in Abb. 30 der Darm eines 
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miinnlichen Tieres wiedergegeben. Infolge der kompakten einheitlichen 
Form des Schmetterlingshodens, der iiber dem analen Teil des Mittel- 
darmes zwischen Dorsal- und Cékalblase liegt, erscheint die Gestalt dieser 
letzteren, sowie des Mitteldarmes, im Vergleich zum weiblichen Tiey be- 


deutend verandert. : 
Entwicklungsstadium XI. 


Imago I — vor der ersten Defakation (Abb. 33). 

Auch am Darmtraktus der fertigen eben ausgeschliipften Imago 
kénnen die drei Hauptabschnitte, der Vorderdarm, der Mitteldarm und 
der Enddarm bereits bei der Untersuchung der Schnittserien mit schwa- 
cherer VergréBerung unterschieden werden. Der Vorderdarm, dessen 
Lange, ohne die der Dorsalblase und des Proventrikulus 9,0 mm betragt, 
beginnt mit einer kurzen (0,35 mm) Mundhéhle, die auf der ventralen 
Seite des Kopfes nach auSen miindet und hier die Einlenkungspfanne fiir 
den Saugriissel bildet. Infolge der Lage und der Haltung des Kopfes ist 
gewohnlich die Lingsachse der Mundhohle schrag nach riickwarts unter 
einem Winkel von 45° zur Langsachse des Tieres gerichtet. Der Anfangs- 
durchmesser der Mundhohle betragt 0,2:0,15mm bei leichter seitlicher 
Abplattung. Sie nimmt auf der ventralen Seite die Miindung der Spei- 
cheldriisen auf und ist durch eine geringe Einschnirung und durch einen 
inneren ringwulstartigen Vorsprung der Wandung gegen den Pharynx 
abgegrenzt (Abb. 31 Mh, Ph). Der senkrecht zur Lingsachse des Tieres ge- 
richtete Pharynx hat eine Linge von 0,65 mm; sein gr6Bter Durchmesser 
betragt 0,8:0,22 mm bei dorsoventraler Abplattung. Die machtige Saug- 
muskulatur des Pharynx liegt zum iiberwiegenden Teil iiber seiner dor- 
salen Decke in einer Starke von 0,2 mm. Auf der ventralen Seite ist er 
durch ein starkes Geriist von braiunlichem Chitin gestiitzt, an dem die 
Muskelstrange der Saugmuskulatur ansetzen. Der schlauchférmige Oso- 
phagus tritt durch die Schlundkommissur hindurch, und beschreibt dabei, 
um in die Richtung des Mitteldarmes zu gelangen, in seinem vordersten 
Drittel einen flachen Bogen, wobei er um 90° von der Liangsachse des 
Pharynx ventralwirts (bzw. analwiarts) abweicht. Er verlauft dann unter 
leichter Schlangelung gegen den Mitteldarm, biegt jedoch kurz vor dem 
Proventrikulus nach oben ab und miindet iiber der vorderen Mitteldarm- 
offnung in diesen ein (Abb. 32). Sein Durchmesser betragt zwischen der 
Schlundkommissur und dem Proventrikulus durchschnittlich 0,15 mm. 
Sein Querschnitt ist unregelmaBig, bald seitlich, bald dorsoventral ab- 
geplattet, je nach der Lage des Osophagus zwischen der Muskulatur des 
Thorax. Die Wandung des Osophagus weist auf diesem Entwicklungs- 
stadium keine Langsfaltung auf. Der Proventrikulus hat die Form eines 
kurzen (1,0 mm) dicken (0,15—0,25 mm), nach unten blind abgeschlos- 
senen und blindsackartig erweiterten Schlauches, der senkrecht zur 
Liangsachse des Mitteldarmes steht. In seiner Mitte entspringt unter 
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rechtem Winkel ein dinner schlauchformiger Fortsatz, der sich in die vor- 
dere Mitteldarméffnung einsenkt (imaginale Pars cardiaca), und der hier 
an seinem distalen Ende durch die 
Wiederumkehrung seiner Wandung 
nach auBen bis zur Verbindungsstelle 
mit dem Mitteldarm eine doppel- 
wandige 0,35 mm lange Kardiafalte 
bildet (Abb. 33 Rf). Nach oben geht 
der Proventrikulus (Abb. 33 Pv) in 
den etwas diinneren Hals der Dorsal- 
blase tiber; vorn, an der Ubergangs- : 
stelle des Proventrikulus in diesen BS 
Hals, befindet sich auch die Einmiin- 
dungsstelle des Osophagusschlau- 
ches. Die starke Kardia (0,3 mm im 
Durchmesser) bildet vier massive 
wulstige Lingsfalten (valvulae), die 
den Kingang in den Mitteldarm ein- 
engen. Die Dorsalblase ist auf die- 
sem Entwicklungsstadium dreiteilig ; 
sie beginnt mit einem 0,3 mm langen 
und 0,1 mm breiten Stiel oder Hals 
(Abb. 33 H), der unter einem Win- 
kel von 110° von: unten in den zwei- 
ten, 0,5mm langen und ebenso brei- 
ten Abschnitt der Dorsalblase, den 
Vorhof, einmiindet. Der Querschnitt 
des Halses und des Vorhofs der Dor- 
salblase ist rund. Der Vorhof geht 
‘in seiner vollen Breite in die eigent- 
liche kolbenf6rmige Dorsalblase tiber 
(Anfangsdurchmesser 0,9 mm; End- 
durchmesser 2,0:3,0 mm); diese ist 
dorsoventral abgeplattet. Die Lange 
der Dorsalblase betragt 4,7 mm. Die -& 
eigentliche Dorsalblase liegt auf die- 

sem Entwicklungsstadium wieder 

dem Mitteldarm auf. Nach riick- 

warts ist sie gegen die Wandung ws 
der Cokalblase fest gepreBt (Ab- hy 
bild. 33 H, V, Dol). 

Der spindelférmige, 8,2 mm lange Mitteldarm erstreckt sich unter 
einem Winkel von 30° zur Lingsachse des Tieres, schrag durch seinen 
; 33* 


)= 


Oes Osophagus. Dbl Dorsalblase. H Hals 


Pm Promesenteron. M Mesenteron, Pp Pars pylorica. Dd Diinndarm. 


Col Cokalblase. Rd Rektaldriisen. Ag Analgang. 


Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. Mh Mundhéhle. Ph Pharynx. 
der Dorsalblase. V Vorhof der Dbl. Pv Proventrikulus. Rf Kardia. 


Abb, 33. Imago I. 
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K6rper hindurch, von oben nach unten, vom 1. bis zum 7. Abdominal- 
segment. Sein mittlerer Durchmesser betragt 1,8 mm, die mittlere 
Starke seiner Wandung 0,04 mm. Der Mitteldarm ist zweiteilig. Er be- 
ginnt mit einem 0,6 mm langen, kapself6rmigen Promesenteron 
(Abb. 33 Pm), dessen Durchmesser an der Ubergangsstelle in das eigent- 
liche Mesenteron ebenfalls 0,6 mm betragt; da das Mesenteron sich gleich 
zu Anfang auf nahezu 1,2 mm erweitert, sind die beiden Abschnitte 
scharf gegeneinander abgesetzt. Das Promesenteron dient als eine Art 
Tasche oder Futteral fiir die doppelwandige Kardiafalte. Die vordere 
Offnung des Mitteldarmes hat einen Durchmesser von 0,15 mm, die hin- 
tere einen solchen von 0,45 mm. Die Wandung des Mitteldarmes zeigt 
auf diesem Entwicklungsstadium keine konstante Faltung. 

Der zweiteilige Enddarm der Imago vor der ersten Defakation be- 
steht, wie der der Puppe VIII, aus einem langen gewundenen Schlauch 
und aus einer 4uBerst umfangreichen Blase, die durch einen kurzen Gang 
nach auBen miindet. Der schlauchférmige Teil des Enddarmes beginnt 
mit einem 1,0mm langen Pylorusabschnitt (Pars pylorica), dessen Durch- 
messer am Anfang 0,45 mm, am Ende 0,25 mm betragt. Am Ende des 
Pylorusabschnittes in einer Zone von 0,25 mm Breite ist seine Wandung 
durch gréBere Anhaufung von Muskelfasern unbedeutend verstiarkt. 
Hinter dieser Zone beginnt die charakteristische Diinndarmwandung 
(siehe Puppe VIII); der Durchmesser des Enddarmes steigt hier zugleich 
auf 0,3 mman. Diese Starke behalt der Dinndarm bis zu seiner Miindung 
in die Cékalblase bei. Eine Liingsfaltung der Diinndarmwandung ist auf 
diesem Entwicklungsstadium nicht vorhanden; sein Querschnitt ist 
nahezu kreisrund. Die Cékalblase (Abb. 33 Cdl) hat jetzt eine Lange von 
12,0 mm. Ihr groéBter Durchmesser betrigt im eigentlichen Cokum 
3,8 mm, im Rektumabschnitt 2,7 mm. Die Grenze zwischen den beiden 
Abschnitten wird auf der ventralen Seite durch die Miindungsstelle des 
Dinndarmes, im tibrigen durch eine flache kaum auffallige Einschniirung 
gekennzeichnet. Der Rektumabschnitt ist kenntlich durch die in seinem 
Inneren der Wandung entlang gereihten Rektaldriisen. Diese sind 
becherformig, stehen 0,1 mm in das Innere des Rektumabschnittes der 
Cékalblase vor und haben einen Querdurchmesser von 0,04 mm. Ge- 
stalt und wohl Durchmesser der Cékalblase werden durch den zwischen 
den iibrigen Organen des Abdomens noch verfiigbaren Raum bestimmt. 
Nach vorne wird der Ausbreitung der Cékalblase durch die hintere Wan- 
dung der Dorsalblase des Osophagus und durch die dorsale Wandung des 
Mitteldarmes eine Grenze gesetzt. Im Querschnitt erscheint die Cékal- 
blase unbedeutend dorsoventral abgeplattet und seitlich leicht bigel- 
artig tberhangend. In analer Richtung verjiingt sie sich zu einer Spitze, 
die sich in den diinnen schlauchférmigen, im After nach auBen miinden- 
den Analgang fortsetzt (Abb. 33 Ag). Die Lange dieses letzteren be- 
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tragt 1,3 mm und dessen Durchmesser 0,1 mm. Seine Wandung ist auch 
hier stark der Lange nach gefaltet und von zahlreichen, feinsten Muskel- 
fasern umgeben. 


Entwicklungsstadium XII. 
Imago II — 5—8 Tage alt (Abb. 34). 

Am Vorderdarm einer 5—8 Tage alten, 
in Gefangenschaft geziichteten und ge- 
schliipften Imago, die mit Zuckerwasser 
und Obst, jedoch nicht in den letzten 
24 Stunden vor der Fixierung, gefiittert 
wurde, blieben Mundhéhle und Pharynx 
im Vergleich zu den entsprechenden 
Darmabschnitten des zuletzt beschriebe- 
nen Entwicklungsstadiums unverandert. 
Die Wandung des Osophagus erweist sich 
dagegen wiederum der Lange nach ge- 
faltet. Der Umfang des Proventrikulus 
hat sich infolge einer feinen und dichten 
Faltelung seiner Wandung bedeutend ver- 
mindert. An der Dorsalblase konnte, in- 
folge Schrumpfung, ihre regulire Gestalt 
nicht mehr erkannt werden, trotzdem ihr 
Lumen immer noch verhaltnismiBig ge- 
raumig geblieben war. 

Der Mitteldarm hat hier eine Lange 
von etwa 4,2 mm bei einem mittleren 
Durchmesser von 1,1 mm. Seine GréfBen- 
abnahme auf diesem Entwicklungsstadium 
ist auf eine tief einschneidende, dicht zu- 
sammengepreBte Faltelung seiner Wan- 
dung zuriickzufiihren, die sich auBerlich 
in einer feinen Ringelung der Oberflaiche 
des Mitteldarmes bemerkbar macht. Der 
Mitteldarm erstreckt sich bei dieser Imago 
nur bis in das 4. Abdominalsegment; seine 
Lage ist in Beziehung zur Langsachse des 
Tieres die gleiche wie bei der Imago vor 
der ersten Defakation geblieben. 

Am Enddarm ist der Pylorusabschnitt unverandert, die Windungen 
des Diinndarmes dagegen sind lockerer und weniger zahlreich geworden, 
sie sind auseinandergezogen, und seine Wandung zeigt wiederum eine 
regelmaBige Langsfaltung. Die Cokalblase ist zusammengeschrumpft 
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Abb. 34. Imago II. Sagittalschnitt durch den Darm. Vergr. 6:1. 
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und eingefallen; ihre Gesamtlinge betragt hier nur 5,7 mm. Die Wan- 
dung der Cékalblase ist in dichte und sehr feine Faltchen gelegt; da diese 
bei schwicherer VergréBerung zusammenflieBen, erscheint die Blasen- 
wandung viel dicker als sie in Wirklichkeit ist. Durch die Faltelung der 
Blasenwandung sind die Papillen der Rektaldriisen dicht aneinander- 
geriickt. Der Analgang hat eine Lange von 1,7 mm. 


V. Kurze Charakteristiken der Entwicklungsstadien. 

Vor dem Abwerfen des larvalen Mitteldarmepithels. 
Raupe I, ’ 
Entwicklungsstadium I: 

Kropf, Mitteldarm, Dinndarm und Rektum prall gedehnt, wohl zum 
Teil infolge Fiillung, zum Teil aber wegen innerer Gewebespannung. 
VerschluBartige Ringfalten: Zwischen Osophagus und Kropf, sowie zwi- 
schen Kropf. und Mitteldarm (Kardia); beide nur schwach entwickelt. 


Raupe II, 
Entwicklungsstadiam IT: 

Kropf, Mitteldarm, Diinndarm und Rektum eingefallen, wohl zum 
Teil wegen Entleerung, zum Teil aber wegen des Verlustes der inneren 
Gewebespannung. Die Ringfalten des Vorderdarmes geglattet. Pars 
cardiaca und pylorica bedeutend angewachsen. 


Nach dem Abwerfen des larvalen Mitteldarmepithels. 
Puppe I, 
Entwicklungsstadium III.: 
Wiederausdehnung des Kropfes (maximal!) und des Mitteldarmes. 
_ Pars pylorica erstreckt sich bis tiber die Halfte des Enddarmes. 
Puppe II, 
Entwicklungsstadium IV: 

Vorderdarm schlauchférmig, dick, einheitlich; Kropf vollkommen 
reduziert. Mitteldarm verkleinert. Enddarm schlauchférmig, in der 
analen Halfte uniibersichtlich. 

Puppe III, 
Entwicklungsstadium V: 

Vorderdarm schlauchformig, diinn, lang: Nymphaler Zustand. Mit- 
teldarm weiter verkleinert. Enddarm schlauchférmig, mit einer sym- 
metrischen Ausbuchtung am analen Ende der Pars pylorica: Erste An- 
lage des imaginalen Cékums. - 

Puppe IV, 
Entwicklungsstadium VI: 

Am Vorderdarm entwickelt sich eine dem Osophagus breit auf- 
sitzende Dorsalblase (Vorratsmagen,. Imaginalbildung). .Der Durch- 
messer des Mitteldarmes bedeutend reduziert. Cékalblase verkleinert 
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und deutlicher dorsal asymmetrisch. In gréSerer Entfernung darunter 
die Anlage des Imaginalrektums. 


Uberwinterungszustand. 
Puppe V, 
Entwicklungsstadium VIT: 
Am Osophagus eine gestielte Dorsalblase mit rundem Durchschnitt. 
Mitteldarm unverandert. Enddarm bedeutend starker; Cokal- und Rek- 
talanlagen naher aneinandergeriickt. 


Frihjahrsentwicklung, 
Puppe VI, 
Entwicklungsstadium VIII: 

Am Vorderdarm neudifferenziert: Osophagialampulle, Proventri- 
kulus und imaginale Pars cardiaca. Dorsalblase hat sich gewehrkolben- 
artig gestreckt. Mitteldarm verkiirzt unter Zunahme des Durchmessers. 
Enddarm zweiteilig. Sein vorderer Teil schlauchférmig, sehr lang, ge- 
wunden; im analen Teil ein fingerformiges Cékum. 

Puppe VII, 
Entwicklungsstadium IX: 

Am Vorderdarm fehlt Osophagialampulle. Proventrikulus und Dor- 
salblase geschrumpft. Mitteldarm bedeutend umgestaltet: Zweiteilig, ° 
wieder langer und von geringem Durchmesser. Seine Wandung fein ge- 
faltelt und geringelt. Am Enddarm Cékum bedeutend angewachsen. 

- Puppe VIII, 
Entwicklungsstadium X: 

Proventrikulus und Dorsalblase stairker geschrumpft. Pars cardiaca 
unter Bildung der imaginalen Kardia in Promesenteron eingelassen. 
Mitteldarm bedeutend verkleinert durch Faltelung der Wandung. Am 
Vorderteil des Enddarmes haben sich Pars pylorica (imaginale) und der 
Diinndarm differenziert. Anal hat sich eine umfangreiche einheitliche 
Cokalblase ausgebildet. 


Nach dem Abstreifen der Puppenhiille. 
Imago I, 
Entwicklungsstadium XI: 

Proventrikulus,Dorsalblase, Mitteldarm und Cokalblase in voller 
Ausdehnung. Dorsalblase dreiteilig. Kardia im Promesenteron. Mittel- 
darm zweiteilig. Am Enddarm schlauchformige Pars pylorica und Diinn- 
darm; Cékalblase von Riesenumfang. 

Imago II, 
Entwicklungsstadium XII: 

Dorsalblase, Mitteldarm und Cokalblase eingefallen und geschrumpft ; 
ihre Wandung fein gefaltelt. Die Windungen des schlauchférmigen Teils 
des Enddarmes weit auseinandergezogen. 
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VI. UWhersicht der Darmentwicklung wihrend der Metamorphose. 
1. Gestaltliche Verinderungen am Raupendarm. 

Die gestaltlichen Veranderungen am Vorderdarm einer erwachsenen 
Raupe von Papilio podalirius nach der letzten Defikation bestehen im 
wesentlichen in Lingenzunahme (von 2,3 mm), die ebenso auf passiv 
mechanischem Strecken seiner Wandung, wie auf aktivem histogenem 
Wachstum dieser letzteren beruht. Unter der Wirkung der Streckung 
werden die beiden Ringfalten (Ringfalte I und Kardiafalte), die am 
Vorderdarm einer erwachsenen Raupe vor der letzten Defakation be- 
stehen, geglaittet; die Wirkung des umfangreichen Kropfes fallt ein, 
und wird, wie die eines Gummiballons beim Auseinanderziehen an zwei 
entgegengesetzten Polen, der Lange nach unter bedeutender Verminde- 
rung des Lumens unregelmaBig gefaltet. Die Langenzunahme des Vor- 
derdarmes erfolgt sowohl in seinem vordersten schlauchférmigen Ab- 
schnitt (Pharynx mit Osophagus um 0,8 mm), wie im Kropf (um 1,4 mm). 
Im ersteren beruht sie offenbar nur auf aktivem Wachstum dieses Darm- 
teils, da sich sein Durchmesser nicht wesentlich verandert, wahrend der 
Kropf durch aktives Wachstum in der Gegend der Pars pylorica um 1 mm 
und auBerdem noch durch Glaittung der Kardiafalte um weitere 0,4 mm 
_ an Lange zunimmt. Die iibrigbleibenden 0,2 mm entfallen auf das passive 
Strecken der Wandung des Kropfes. Um an die vordere Offnung des 
Mitteldarmes zu gelangen, beschreibt der Vorderdarm der Raupe II 
einen um 10° geringeren Winkel als der der Raupe I. Dieser Unterschied 
kommt -dadurch zustande, da bei Strecken der Kropfwandung der 
ventral gerichtete Teil derselben sich dem dorsalen nahert, dessen Lage 
unverandert bleibt. Dieses Verhalten wird aus den Umbildungen am 
Mitteldarm noch deutlicher ersichtlich. 

Die Schrumpfung oder die faltige Zusammenziehung der Mitteldarm- 
wandung bewirkt eine bedeutende Verkiirzung (um 4,3 mm) des Mittel- 
darmes der Raupe II, unter starker Einschrankung seines Lumens. Die 
vordere Grenze des Mitteldarmes wird bei Raupe II aus dem Mesothorax 
bis in die Mitte des Metathorax, die hintere aus dem 7. in die Mitte des 
6. Abdominalsegmentes verlegt. Bei der zirkularen Zusammenziehung 
des Mitteldarmes wird der ventrale Teil seiner Wandung herangenommen, 
wahrend dorsal die Lage der Mitteldarmwandung unverandert bleibt. 
Dadurch verschiebt sich die Lage der Lingsachse des Mitteldarmes in 
dorsaler Richtung und seine vordere Offnung wird von 3 auf 2, die hintere 
von 1,5 auf 0,7 mm im Durchmesser eingeengt. Durch den dabei zur 
Geltung tretenden Widerstand des mit dem Mitteldarm fest verbundenen 
Vorder- und Enddarmes wird die Langsachse des Mitteldarmes zwischen 
ihrem vordersten und mittleren Drittel gebrochen, so daB die Lingsachse 
der hinteren zwei Drittel des Mitteldarmes um einen Winkel von 30° von 
der des vorderen Drittels in ventraler Richtung abweicht. Die urspriing- 
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liche Brechung der Mitteldarmachse (Raupe I) zwischen ihrem dritten 
und letzten Viertel dagegen ist bei Raupe IT véllig geschwunden. 

Der Enddarm der Raupe II hat im Vergleich zu dem der Raupe I 
um 1,1 mm an Lange zugenommen. Davon entfallen 0,5 mm auf die 
durch aktives Wachstum der Pars pylorica hervorgerufene Verlangerung 
der letzteren; um die iibrigen 0,6 mm hat sich der Enddarm passiv ge- 
streckt, insbesondere an der Ubergangsstelle vom Diinndarm zum hin- 
teren Sphinkter. Der blasenfOrmige Diinndarm befindet sich unter einem 
Zug in Richtung der beiden Sphinktern; seine Wandung ist dement- 
sprechend der Linge nach gefaltet und leicht eingefallen. Die ring- 
formige Ausbuchtung der Diinndarmwandung, die den hinteren Sphink- 
ter der Raupe I von aufBen umhiillte, ist infolge des Zuges verschwunden, 
so daB der genannte Sphinkter innerhalb des Raupenkérpers seiner ganzen 
Lange nach freiliegt. Wahrend alle Abschnitte des Darmkanals der 
Raupe II, trotz teilweiser Schrumpfung ihrer Wandung, im ganzen mor- 
phologisch intakt geblieben sind, erscheint das Rektum dieser Raupe in 
weitgehendster Destruktion, die machtige Analfalte mit ihren starken 
Muskelziigen ist im vélligen Zerfall begriffen. 


2. Verdnderungen am Puppendarm. 


Puppe I — (unmittelbar nach der AbstoBung des larvalen 
Mitteldarmepithels), 

Wahrend der vorderste schlauchf6rmige Teil des Vorderdarmes der 
Raupe I (Mundhdhle, Pharynx und Osophagus) gestaltlich dem der 
Raupe II gleicht, zeichnet sich der Kropf dieser Puppe durch seinen 
auBerordentlichen Umfang aus; er erreicht hier die gréBte Ausdehnung 
in der Entwicklung von Papilio podalirius und seine Gro8e tibertrifft um 
das Dreifache die GréBe des Kropfes der Raupe I. Die Einstiilpung des 
Osophagus in das Lumen des Kropfes, wie sie bei Raupe I besteht (Ring- 
falte I) und die der Raupe II fehlt, ist hier wieder hergestellt. Der 
spharische Kropf ist mit einer Sekretfliissigkeit prall gefiillt, so daB seine 
diinne Wandung unter innerem Druck steht. Die Verbindung des Kropf- 
lumens mit dem des dickwandigen Osophagus scheint bei Puppe I véllig 
abgedrosselt zu sein. Die Ringfalte wirkt hier zweifellos als eine Ver- 
schluBkappe, anderenfalls wiirde sich die den Kropf fiillende Fliissigkeit 
in den Osophagus ergieBen und seine Wandung ausdehnen. Nach riick- 
wiirts geht die Wandung des Kropfes ohne eine merkliche Veranderung 
in die des Mitteldarmes iiber. Infolge der groBen Ausdehnung des Kropfes 
hat der Vorderdarm der Puppe I weiter an Lange zugenommen (um 
0,4 mm). 

Kin ahnliches Verhalten wie der Kropf zeigt der Mitteldarm der 
Puppe I, der mit diesem durch seine weite vordere Offnung in Verbin- 
dung steht. Er ist mit derselben Sekretfliissigkeit wie der Kropf prall ge- 
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fiillt, die Streifen des abgestoBenen larvalen Epithels fillen in gleicher 
Weise beide Abschnitte, die Starke der Mitteldarmwandung gleicht un- 
mittelbar nach der AbstoBung des larvalen Mitteldarmepithels der der 
_ Kropfwandung. Da auch der Mitteldarm seitlich nur wenig gegen den 
Kropf abgesetzt ist, entsteht bei der Untersuchung der Frontalschnitte 
der Eindruck, als ob hier nur ein einheitlicher Mitteldarmabschnitt vor- 
lage; dieser Eindruck wird noch dadurch verstirkt, da die GroBe der 
beiden Abschnitte zusammengenommen annahernd der GroBe des Mittel- 
darmesder Raupel entspricht, kurz, der KropfschlieSt sich auf diesem Ent- 
wicklungsstadium viel enger dem Mitteldarm als dem iibrigen Teil des Vor- 
derdarmes an. Die beiden Darmabschnitte scheinen funktionell eine Ein- 
heit zu bilden. Im Vergleich zu dem der Raupe II hat der Mitteldarm der 
Puppe I um 0,9 mm an Linge abgenommen. Aus dieser Verktirzung des 
Mitteldarmes der Puppe I nach der Wiederherstellung der inneren Span- 
nung wird erst ersichtlich, daB die Verkleinerung des Mitteldarmes bei 
Raupe II nicht allein auf das Einfallen der Wandung zuriickzufiihren ist, 
sie beweist vielmehr, daB bereits bei der Schrumpfung des Mitteldarmes 
dieser Raupe aktive, sozusagen histogene Reduktionsvorgange mit be- 
teiligt sind. Dagegen wire die Verkiirzung bei Puppe I eher als passiv 
aufzufassen, als Folge starker Sekretfiillung und der damit zusammen- 
hangenden zirkularen Ausdehnung. In seiner Lage innerhalb des Pup- 
penkorpers zeigt der Mitteldarm eine Verlagerung nach riickwarts und 
zwar bis an die Grenze zwischen Thorax und Abdomen, bzw. zwischen 
dem 6. und dem 7. Abdominalsegment. 

Der Enddarm der Puppe I, an dem sich zwei Partien von verschie- 
denem Verhalten unterscheiden lassen, hat sich im ganzen im Vergleich 
zu dem der Raupe IT um 1,2 mm verkiirzt. Die vorderste Partie des End- 
darmes, die der Pars pylorica der Raupe II entspricht, hat sich jedoch 
durch aktives Wachstum um 2,5 mm verlingert. Der Verkiirzung ist 
demnach allein der tibrige Teil des Enddarmes unterlegen und zwar um 
1,2 + 2,5 = 3,7 mm. Zur Erklarung dieser immerhin bedeutenden Ver- 
kiirzung geniigt die Verschiebung der hinteren Mitteldarmgrenze in analer 
Richtung nicht, sie mu8 vielmehr auch hier durch eine aktive gewebliche 
Reduktion dieses Teiles des Enddarmes erfolgt sein. Auch die knie- 
formige Ausbiegung des Enddarmes dicht hinter der Miindungsstelle der 
Matpieuischen GefaiBe laBt sich durch die Zusammenschiebung des End- 
darmes allein nicht erklaren; auch ihre Begriindung muB in tieferen ge- 
weblichen Verainderungen dieser Enddarmzone gesucht werden. Eine 
Klarung dieser Verhaltnisse wird die histologische Untersuchung mit sich 
bringen. 

Puppe II und III — (Reduktion des larvalen Kropfes). 

Bei den Puppen II und IIT ist der Vorderdarm in seiner ganzen Aus- 

dehnung schlauchformig. An seinem vordersten Ende hat der von der 
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Raupe tibernommene Pharynx durch Verkiirzung eine Gestalt bekom- 
men, die sich mehr der des imaginalen Pharynx nihert. Vom Riesen- 
kropf der Puppe I ist bei Puppe IT nichts mehr zu erkennen, ebensowenig 
zeichnet sich bei ihr die larvale Pars cardiaca ab. Zwischen Pharynx und 
Mitteldarm ist infolgedessen nur der schlauchférmige Osophagus zu un- 
terscheiden, so da8 der Vorderdarm der Puppen II und III nur mehr aus ~ 
drei Abschnitten, der Mundhéhle, dem Pharynx und dem Osophagus 
besteht. Der Vorderdarm der Puppe II ist in seiner ganzen Ausdehnung 
etwa zweimal so stark wie der der PuppeIII. An Lange hat der Vorder- 
darm der Puppe II im Vergleich zu dem der Puppe I um 1,2 mm, der der 
Puppe IIT sogar um 2,4 mm zugenommen und damit seine gréBte Lange 
(9,6 mm), wihrend der Entwicklung von Papilio podalirius erreicht. Die 
Starke des Vorderdarmes steht demgemai8 bei den Puppen II und III im 
umgekehrten Verhaltnis zu seiner Lange; diese aber hingt von der 
Gré6Benzunahme des Thorax ab, der sich bei Puppe III stark ausgedehnt 
und, die vordersten Segmente des Abdomens zuriickdrangend, in analer 
Richtung vorgeschoben hat. 

Die Tatsache der GréBenzunahme des Thorax bei Puppe III kommt 
auch im Verhalten des Mitteldarmes zum Ausdruck. In den beiden 
Puppen erstreckt sich der Mitteldarm vom 1. bis zum 7. Abdominalseg- 
ment, trotzdem er bei Puppe III bereits um 2,2 mm kiirzer geworden ist 
als bei Puppe II. Die fortschreitende Differenzierung des Imaginal- 
k6érpers innerhalb der Puppenhiille kommt auch in den anderen Lage- 
beziehungen des Mitteldarmes zum Ausdruck. Bei Raupe I und bei den 
Puppen I und II erstreckt er sich in der Lingsachse des Tieres, die bei den 
zwei letzteren identisch mit der Lingsachse der Puppenhiille ist. Bei 
Puppe III beginnt eine Beugung des Imaginalk6rpers zwischen Thorax 
und Abdomen, so daB die Langsachse des Abdomens und folglich auch 
des Mitteldarmes nicht mehr mit der Langsachse der Puppenhille zu- 
sammenfallt. Durch die Reduktion des Kropfes ist der Mitteldarm inso- 
fern mit beeinflu8t worden, als seine vordere Offnung bedeutend ver- 
kleinert wurde. Der Durchschnittsdurchmesser des Mitteldarmes ist bei 
Puppe II bedeutend, bei Puppe III sogar mehr als um das Doppelte ver- 
ringert worden. Der Mitteldarm ist auch bei diesen Puppen mit serédser 
Flissigkeit angefiillt. Bemerkenswert ist dabei, da die den Mitteldarm 
fiillende Fliissigkeit vor seiner vorderen bzw. hinteren Offnung, wie von 
einer senkrechten, bei schwacherer VergréBerung nicht sichtbaren 
Scheidewand abgegrenzt erscheint, so da8 das immer noch weite Lumen 
an der Verbindungsstelle des Mitteldarmes mit dem Vorder- bzw. End- 
darm vollig leer bleibt. Das abgestoBene larvale Epithel (die zahlreichen 
im Kropfabschnitt der Puppe I befindlichen Streifen dieses Epithels wer- 
den wohl bei der Reduktion des Kropfes in den Mitteldarm zurickge- 
drangt worden sein; dieser anscheinend sehr rasch vor sich gehende Vor- 
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gang konnte nicht beobachtet werden) fangt an, sich in der Puppe III 
zusammenzuballen und bekommt braunliche Farbung (gelber K6rper). 

Am Enddarm der Puppen II und III hat die Pars pylorica allem An- 
_ gchein nach weiterhin an Linge zugenommen; die Miindungspapillen der 
Matpicuischen GefiBe lassen sich jedoch auf diesem Entwicklungs- 
stadium nicht mehr auffinden, so daB die Feststellung, wie weit sich die- 
ser Abschnitt des Enddarmes ausgedehnt hat, der histologischen Unter- 
suchung vorbehalten bleiben mu8. Das Gleiche gilt auch fiir die naheren 
Verhaltnisse im distalen Teil des Enddarmes, der immer noch einem tief- 
greifenden UmbildungsprozeB unterworfen ist. Im ganzen hat sich der 
Enddarm auf diesem Entwicklungsstadium im Vergleich zu dem der 
Puppe I verkiirzt, und zwar bei Puppe II um 1,1 mm und bei Puppe III 
um 1,5 mm. Bei dieser Puppe hat er damit die geringste GroBe wahrend 
der Entwicklung von Papilio podalirius erreicht. 


Puppe IV und V — (Auftreten der imaginalen Neubildungen). 


Bei annahernd gleichbleibendem Durchmesser nimmt die Lange des 
Vorderdarmes der Puppen IV und V im Vergleich zu Puppe III ab, und 
zwar bei Puppe IV um 0,2 mm, bei Puppe Vum0,4mm. Die Verktrzung 
des Vorderdarmes geht Hand in Hand mit der Umlagerung des Imaginal- 
kopfes (oder vielmehr seiner Anlage) innerhalb der Puppenhiille, wo- 
durch der Bogen, den der Vorderdarm in seinem Anfangsteil zu be- 
schreiben hat, und damit die Strecke, die er bis zum Mitteldarm zuriick- 
zulegen hat, verkleinert wird. Dicht vor dem Mitteldarm differenziert 
sich eine kurze Zone des Osophagus mit verstirkter Wandung, in deren 
dorsalem Teil sich bei Puppe IV ein kleines, dem Osophagus breit auf- 
sitzendes Blaschen entwickelt. Bei Puppe V ist dieses Dorsalblaschen. 
des Osophagus bedeutend vergréBert und steht mit ihm durch einen 
kurzen Hals oder Stiel in Verbindung. An der Ubergangsstelle der Pars 
cardiaca in den Mitteldarm entsteht bei Puppe IV und V eine, wenn 
auch sehr flache, Kardiafalte, die man auch als nymphale Kardia be- 
zeichnen kann. 

Der Mitteldarm hat bei diesen Puppen eine Verkiirzung um 1,3 mm 
und eine Verringerung des Durchmessers um das Dreifache erfahren. Da- 
mit ist der héchste Grad der direkten, ohne bedeutendere Formver- 
anderung vor sich gehenden, Reduktion des Mitteldarmes erreicht. Der 
Winkel zwischen der Liingsachse des Mitteldarmes und der der Puppen- 
hiille, der bei Puppe III 15° betrug, vergréBerte sich bei PuppeIV auf 22° 
und bei Puppe V auf 30°. Die Umlagerung des Imaginalkérpers inner- 
halb der Puppenhiille hat demnach bereits begonnen und schreitet fort. 

Der Enddarm hat nunmehr feste Umrisse erhalten, er ist schlauch- 
formig und 1é8t sich in seiner ganzen Ausdehnung bis zum After genau 
verfolgen. Der Enddarm der Puppe IV zeichnet sich durch seinen ge- 
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ringen Durchmesser aus; demgegeniiber ist. der Durchmesser des End- 
darmes der Puppe V iiberall nahezu doppelt so stark als der der PuppelV. 
Mit der endgiiltigen Differenzierung seiner Wandung hat der Enddarm 
auch an Lange betrachtlich zugenommen (um 1,5 mm). Die doppelte 
Biegung des Enddarmschlauches, die sich in diesen Entwicklungsstadien 
angebahnt hat, beruht sowohl auf seiner Langenzunahme, als auch auf 
der beginnenden Umlagerung des Abdomens innerhalb der Puppenhiille. 
Die bei Puppe III an der Biegungsstelle in der Mitte des Enddarm- 
schlauches angelegte, nahezu symmetrische Ausbuchtung hat sich bei 
Puppe IV in die Ausbiegungsstelle derart eingefiigt, da sie hier iiber- 
sehen werden kénnte, wenn sie nicht in den nachstfolgenden Stadien mit 
besonderer Deutlichkeit in Erscheinung treten wiirde. Bei den Pup- 
pen IV und V ist sie ausgesprochen einseitig dorsal und beruht auf stir- 
kerem Wachstum der Wandung im dorsalen Teil dieser Enddarmzone. 
Unterhalb der Erweiterung im Knie hat sich bei Puppe IV eine zweite 
symmetrische Ausbuchtung der Wandung entwickelt, die anscheinend 
vom Ende der nymphalen Pars pylorica ihren Ursprung genommen hat. 
Bei Puppe V ist diese Erweiterung bereits bedeutend vergréBert und 
naher an das Knie geriickt. Bei dieser Puppe 148t sich die zweite Aus- 
buchtung des Enddarmes durch die in ihr auftretenden ersten Anlagen 
der Rektalpapillen als Anlage des Imaginalrektums erkennen. Das Rek- 
tum ist demnach der erste erkennbare Imaginalabschnitt des Enddar- 
mes; seine Anlage 1aBt sich bis auf Puppe IV zuriick verfolgen. Die 4l- 
teste Imaginalanlage des Enddarmes ist aber das Rektum nicht, wie es 
sich deutlich bei der Betrachtung der Puppe VI ergeben wird. 


Puppe VI — (weitere Differenzierung der Imaginalanlagen). 


Innerhalb der Puppenhiillle der Puppe VI ist eine im Abdomen be- 
sonders starke Kontraktion des Imaginalkérpers eingetreten, die auch 
die GréBenverhaltnisse des Verdauungstraktus mit beeinfluBt. Am Vor- 
derdarm ist dementsprechend eine weitere Verktirzung um 0,2°mm zu 
verzeichnen und der Bogen, den der Osophagus in seinem vordersten Teil 
beschreibt, hat sich hier wieder verringert. Am distalen Ende des Vorder- 
darmes der Puppe VI erfolgt auBerdem die endgiiltige Differenzierung 
der imaginalen Mundhohle und des Pharynx. Proximal hat sich das 
Ende des Osophagus zu einer Ampulle erweitert, die der Puppe VI allein 
eigentiimlich ist und in keinem anderen Entwicklungsstadium vorkommt. 
Die bei Puppe V gestielte Dorsalblase hat sich ttber dem Mitteldarm be- 
trachtlich in die Linge gestreckt und miindet ohne Vermittlung eines 
Stieles oder Halses in die Osophagialampulle ein. Zwischen den Miin- 
dungen der Dorsalblase, der Osophagialampulle und des Mitteldarmes 
haben sich zwei neue selbstiindige Abschnitte des Vorderdarmes, der 
Proventrikulus und die imaginale Pars cardiaca, entwickelt. Diese ver- 
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mittelt, ohne eine Kardiafalte zu bilden oder nur anzudeuten, die Ver- 
bindung mit dem Mitteldarm. 

Der Mitteldarm der Puppe VI hat eine bedeutende Verkiirzung (um 
2,8 mm) erfahren. Diese scheint hier weniger eine Folge der geweblichen 
Reduktion, als vielmehr die eines Zusammenschiebens, also einer De- 
formation des Mitteldarmes zu sein, wofiir auch der stark vergroBerte 
Durchmesser desselben sprechen wiirde. Damit soll aber nicht ausge- 
schlossen sein, daB sich gerade in diesem Stadium bedeutendere geweb- 


liche Umbildungen des Mitteldarmes vorbereiten kénnen. Der Winkel 


zwischen der Langsachse des Mitteldarmes und der der Puppenhiille hat 
sich bei Puppe VI um weitere 12° vergréBert (Beugung des Imaginal- 
korpers). 

Die auffallendste Umbildung hat der Enddarm der Puppe VI er- 
fahren. Trotz der Verkiirzung des Abdomens hat er nahezu um das Dop- 
pelte an Linge zugenommen, und zwar vorwiegend in seiner vorderen 
Halfte. Der 4 mm lange vordere Schenkel des Enddarmes, wie er fir 
Puppe V beschrieben wurde, verwandelt sich auf diesem Entwicklungs- 
stadium in einen etwa 12 mm langen, diinnen und gewundenen Schlauch 
von nahezu gleichmaiBigem Kaliber. An der fiir die Puppen IV und V 
als Knie bezeichneten Stelle des Enddarmes entwickelt sich zugleich ein 
neuer Abschnitt oder Anhang desselben, ein nach vorn gerichteter finger- 
formiger Blindsack, das Cékum. Dieses ist als ein selbstandiger Ab- 
schnitt des Enddarmes aufzufassen, der durch die Ausstiilpung der 
Wandung im vorderen dorsalen Teil der knieférmigen Ausbuchtung ent- 
steht. Seine Anlage ist in den Entwicklungsstadien ITI—V raumlich 
weit von der des Rektums getrennt. Erst im Entwicklungsstadium VI 
dehnt sich das Rektum bis an die Erweiterung an der Umbiegungsstelle 
des Enddarmes aus; es ist aber immer noch deutlich gegen diese Erweite- 
rung abgesetzt. Im III. Entwicklungsstadium entsteht in der Zone, in 
der sich spiter das Cékum entwickelt, eine allseitig symmetrische Er- 
weiterung der Wandung, die in den Entwicklungsstadien IV und V in- 
folge der Knickung des Enddarmes an dieser Stelle einseitig dorsal wird. 
Im VI. Entwicklungsstadium stiilpt sich die dorsale Ausbuchtung der 
Enddarmwandung zu einem verhiltnismiBig kurzen fingerférmigen 
Fortsatz oder Blindsack aus, wodurch sie unter den Begriff eines In- 
sektencdkums fallt. Das Cékum 1i8t sich demnach in der Entwicklungs- 
reihe von Papilio podalirius als solches spiter als das Rektum erkennen. 
Seine erste Anlage lift sich dagegen bis in das Entwicklungsstadium III 
zuruck verfolgen und ist demnach Alter als die des Rektums. Dieser Be- 
fund ist neu; er erfordert jedoch eine nihere histologische Begriindung, 
die im zweiten Teil dieser Arbeit gegeben wird. 


Se. 
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Puppe VII — (Reorganisation des Mitteldarmes). 


Der Vorderdarm der Puppe VII hat die gleiche Lange, wie der der 
Puppe VI. An seinem proximalen Ende ist die Osophagialampulle ver- 
schwunden, und die Dorsalblase sowie der Proventrikulus haben die regel- 
miBigen Umrisse, die sie bei Puppe VI hatten, eingebiiBt. Die Wandung 
der Dorsalblase ist eingefallen und geschrumpft; die Blase selbst liegt in 
ihrer ganzen Lange gestreckt und platt dem Mitteldarm auf. Der Stiel 
des Proventrikulus, die imaginale Pars cardiaca, deren Wandung sich in 
vier massive Lingswulste gelegt hat, ist etwas langer geworden, eine 
Kardia wird aber auch hier nicht angelegt. | : 

Der Mitteldarm hat sich bei Puppe VII wieder gestreckt und um 
1,4 mm an Linge zugenommen. Sein Durchmesser ist dagegen kleiner 
_ geworden als der bei Puppe VI und sein Volumen kommt deshalb unge- 
fahr dem der Puppen IV und V gleich. Bemerkenswert ist aber vor 
allem, da8 die Wandung des Mitteldarmes auf diesem Entwicklungs- 
stadium bedeutend diinner geworden ist; sie zeigt zugleich eine Quer- 
faltung, die 4uBerlich als eine flache und dichte Ringelung der Mittel- 
darmoberflache in Erscheinung tritt. AuBerdem hat sich am vorderen 
Ende des Mitteldarmes der Puppe VII, im Gegensatz zu allen tibrigen 
hier beschriebenen Puppen, deren Mitteldarm stets einheitlich war, ein 
kurzer, scharf abgesetzter Unterabschnitt, das Promesenteron, differen- 
ziert. Der Winkel, den der Mitteldarm in seinem tiberwiegenden Teil (er 
ist vorn leicht gebogen) zur Langsachse der Puppe bildet, hat sich auf 
diesem Entwicklungsstadium nur unbedeutend (um 2—3°) vergréBert. 

Der Enddarm der Puppe VII hat in seinem vorderen schlauchfér- 
migen Abschnitt keine bedeutendere Verainderung erfahren, in seinem 
distalen Teil hat das Cékum durch weiteres aktives Wachstum stark an 
GréBe zugenommen und den Charakter eines fingerformigen Enddarm- 
fortsatzes verloren. Der Anschlu8 des Cékum an das Rektum ist auf die- 
sem Entwicklungsstadium enger geworden. 


Puppe VIII — (Bildung der imaginalen Kardia). 


Der Vorderdarm der Puppe VIII hat nur an seinem auSersten proxi- 
malen Ende eine wesentliche Veranderung erfahren. Der stielartige 
Fortsatz des Proventrikulus, der als imaginale Pars cardiaca bezeichnet 
- wurde, hat mehr als um das Doppelte an Lange zugenommen und sich, 
eine ringformige Kardiafalte bildend, in das Promesenteron eingestiilpt. 
Die Kardiafalte nimmt nahezu die ganze Lange des Promesenteron ein; 
die vier wulstigen Langsfalten der Pars cardiaca der Puppe VII bleiben 
bei dieser Einstiilpung erhalten und erscheinen als vier massive Lappen 
eines Klappenverschlusses (Valvulae) am Eingang in den Mitteldarm. 
Dem Promesenteron kommt demzufolge die Rolle einer Kardiatasche zu. 
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_ Bemerkenswert ist dabei, da% diese Tasche bereits in Puppe VII, bevor 
die Einstiilpung dér Kardia in den Mitteldarm erfolgt, angelegt wird. 

Der Mitteldarm der Puppe VIII ist kurz und von geringem Durch- 
messer. Zu seiner Ausdehnung ware auch auf diesem Entwicklungs- 
stadium infolge des starken Anwachsens der Geschlechtsdriisen und des 
Enddarmes kein Raum mehr in der Puppe verfiigbar. Der gro8te Teil 
des bisherigen Mitteldarminhalts (verdauter gelber K6rper) ist bereits vor 
dem Erreichen dieses Entwicklungsstadiums in die Cokalblase tiberge- 
fiihrt worden. Die Verkleinerung des Mitteldarmes beruht auf einer regel- 
maBigen Faltung seiner Wandung, die auBerlich als eine dichte und tiefe 
Ringelung der Mitteldarmoberfliche in Erscheinung tritt. Der Mittel- 
darm erstreckt sich vom 1. bis zum 5. Abdominalsegment. Der Winkel, 
den seine Lingsachse mit der der Puppenhiille bildet, hat sich im Gegen- 
satz zu allen hier beschriebenen Puppen verkleinert und zwar im Ver- 
gleich zu Puppe VII um 5°. Die Verkleinerung dieses Winkels deutet auf 
wieder erfolgende Streckung des Imaginalkérpers innerhalb der Puppen- 
hille hin. 

Am Enddarm der Puppe VIII ist nunmehr eine endgiltige Differen- 
zierung aller seiner Imaginalabschnitte eingetreten. Der vorderste 
schlauchférmige Teil des Enddarmes beginnt mit einer verhaltnismaBig 
langen imaginalen Pars pylorica, an deren distalem Ende sich eine Art 
von schwachem Sphinkter abzeichnet. Hinter diesem beginnt der Diinn- 
darm, dessen Wandung die ihr eigene charakteristische Beschaffenheit 
angenommen hat. Am analen Ende des Enddarmes haben sich Cékum 
und Rektum gemeinsam zu einer langgestreckten Blase von ungewéhn- 
lichem Umfang, der Cokalblase vereinigt, die durch einen diinnen 
Schlauch, den Analgang, nach aufen miindet. 


Imago I — (die héchste Ausdehnung des Verdawungskanals). 

Am Darmtraktus einer soeben aus der Puppenhiille geschliipften 
Imago sind alle Abschnitte maximal ausgedehnt und ihre Wandungen 
maximal gespannt. Die Osophaguswandung, die bei den Puppen der 
Lange nach gefaltet war, ist hier glatt; desgleichen die Wandung der 
noch bei Puppe VIII geschrumpften und eingefallenen Dorsalblase und 
des Proventrikulus. Infolge innerer Spannung zeigen sich die beiden letz- 
teren Abschnitte des Vorderdarmes bei der Imago vor der ersten De- 
fakation wieder in ihrer vollen Gré8e und Gestalt. Die Gestalt des Oso- 
phagus wird durch die starken Muskelztige des Thorax, zwischen welchen 
er sich hindurchzwangen mu, bestimmt. Die Dorsalblase ist auf diesem 
Entwicklungsstadium wiederum mit einem kurzen Stiel versehen, zu dem 
noch zwischen dem Stiel und der eigentlichen Dorsalblase ein kleiner 
Vorhof tritt. Das Volumen der Dorsalblase iibersteigt die Halfte von dem 
des Mitteldarmes, obwohl dieser Darmabschnitt ebenfalls maximal aus- 
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gedehnt ist. Die nahezu senkrecht stehende hintere Wandung der Dorsal- 
blase ist fest gegen die Cokalblase gepreBt und etwas gegen diese vorge- 
woélbt, so daB sie dadurch leicht eingedriickt erscheint, ein Umstand, 
_ der auf eine betrachtliche Spannkraft innerhalb der Dorsalblase hin- 
deutet. Die innere Spannung der Dorsalblase, wie auch des Proven- 
trikels und des Osophagus riihrt anscheinend bei Imago I von der in den 
Vorderdarm aufgenommenen und in ihm mit Gewalt zuriickgehaltenen 
Luft her. Die Kardialfalte bleibt in das Promesenteron eingestiilpt. 

Der Mitteldarm der Imago I weist die bereits bei Puppe VIII er- 
reichte Gliederung in Promesenteron und Mesenteron auf. Sein Lumen 
ist von einem neuaufgetretenen purpurroten Sekret angefiillt, in dem 
mitunter immer noch Reste des gelben K6rpers flottieren kénnen. Die 
Wandung des Mitteldarmes, die bei Puppe VIII dicht gefaltet war, ist 
daher gespannt und glatt. Der Durchmesser und die Lange des Mittel- 
darmes haben infolge dieser Glattung seiner Wandung fast um das Dop- 
pelte zugenommen. 

Am Enddarm der Imago I ist der schlauchférmige Teil in gleicher 
Weise wie der Mitteldarm mit purpurrotem Sekret angefiillt und die 
Wandung glatt gespannt, so daB sein Durchmesser bedeutend vergréBert 
erscheint. Eine beachtenswerte Ausdehnung hat die Cékalblase erfahren, 
deren Lange nunmehr bei sehr betrachtlichem Querdurchmesser auf 
12 mm (Langenzunahme um 3 mm) gestiegen ist. Die starke Ausdehnung 
der Cékalblase, deren Wandung auch bei Puppe VIII in keiner Weise ge- 
faltet war, ist in erster Linie auf das aktive Wachstum dieses Enddarm- 
abschnittes zuriickzufiihren. Die Wandung der Cokalblase der Imago I 
steht aber auch, gleich der des Mitteldarmes und des schlauchformigen 
Teils des Enddarmes, unter der Wirkung des inneren, von der Fiillung 
herriihrenden Druckes. Die Fillung der Cokalblase der Imago I besteht 
aus einem rétlichen Sekret und aus Resten des verdauten gelben Korpers, 
die zu einer tiefschwarzen Masse (Kot) zusammengebacken sind. 

Die Maximalausdehnung der einzelnen Darmabschnitte einer frisch 
geschliipften Imago (I) ist demnach auf zwei verschiedene Ursachen zu- 
rickzufiithren. Im Vorderdarm wird sie durch aufgenommene Luft, im 
Mittel- und Enddarm durch die Menge des neuaufgetretenen Sekretes 
bzw. des Kotes bedingt. Die Fiillung des Vorderdarmes mit Luft kann 
sich wohl nur auf dem Wege iiber die Tracheen vollziehen, da sie bereits vor 
der Sprengung der Puppenhiille einsetzt. Der Zweck der maximalen Aus- 
dehnung des Darmtraktus besteht offenbar im Sprengen der Puppenhille. 


Imago II — (die Schrumpfung des Verdauungskanals). 

Der Darm der Imago II, nach erfolgter erster Defikation, ist im 
Gegensatz zu dem der Imago I in allen seinen Abschnitten eingefallen 
und seine Wandung geschrumpft und gefaltet. Eine mehr oder weniger 
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Langenveradnderungen des Darmes von Papilio podalirius wihrend der Metamorphose. 


Tabelle 1. 
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Nr. 1—4 Langen des Darmes und seiner Hauptabschnitte in Millimeter, 


Nr. 5 Starke der Mitteldarmwandung in Mikron. 


Weitere Erklarung im Text S. 519. 


L. v. Dobkiewicz:’ 


starke Schrumpfung stellt eben den 
normalen Zustand des Verdauungs- 
traktus einer freilebenden Imago dar; 
ihr Darm dehnt sich oder zieht sich zu- 
sammen, je nach der Menge der auf- 
genommenen Nahrung bzw. der im 
Fluge aufgenommenen Luft. 


VII. Gréfenverinderungen 
des Puppendarmes, 

Die Veranderungen am Verdauungs- 
traktus von Papilio podalirius wahrend 
der Metamorphose auBern sich zunachst 
in der Reduktion seines Umfanges, die 
vom I. bis zum VII. Entwicklungssta- 
dium fortschreitet. Vom VII. Entwick- 
lungsstadium ab erfolgt eine Kompen- 
sation der verlorenen Flaiche durch ein 


‘rasches Anwachsen der neugebilde- 


ten imaginalen Darmanhinge, so daf 
schlieBlich der Umfang des imaginalen 
Darmes annihernd dem des Raupen- 
darmes gleich kommt. Hine besonders 
starke Reduktion findet unmittelbar 
vor und nach der Verpuppung statt. 
Die Reduktion erfolgt vorwiegend auf 
Kosten des Mitteldarmes; die Kompen- 
sation dagegen geht zum gréBten Teil 
vom Enddarm aus (Diinndarm, Cékal- 
blase) unter weniger bedeutender Betei- 
ligung des Vorderdarmes (Dorsalblase). 


Neben den Verinderungen des Ge. . 


samtumfanges geht die Verkirzung 
bzw. die Verlangerung des Darmes vor 
sich. Die erstere ist am starksten zwi- 
schen dem I. und IV. Entwicklungssta- 
dium; sie betrigt etwa 4mm. Vom 
VII. Entwicklungsstadium ab nimmt 
der Podalirius-Darm wieder und zwar 
sehr bedeutend an Linge zu, so daB 
einer unmittelbaren Ausdehnung in 
dieser Richtung bald durch die Lange 
des Tieres eine Grenze gesetzt wird, 


ES 
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wodurch der Darm zur Bildung von Windungen, Falten und seitlichen 
Ausbuchtungen gezwungen wird. 

In Tabelle 1 sind Zahlen fiir die Linge des Darmes und seiner 
Hauptabschnitte angefiihrt. In den Zahlen fiir die Lange des Vorder- 
darmes ist die Linge der Dorsalblase nicht mit inbegriffen. Als die Linge 
des Enddarmes wurde der kiirzeste Weg, den 
Nahrungsreste zwischen Mitteldarm und After 
nehmen, berechnet; es ist dabei nur die Linge ™m 
des Teils der Dorsalblase beriicksichtigt, der sich 
zwischen Miindungsstelle des Diinndarmes und 
After befindet. 

In der graphischen Darstellung der Lingen- 
veranderungen des Darmes von Papilio podalirius 
(siehe Abb. 35) sind die Langen fiir den Vorder- 
darm (Kurve I) mit (Vd + Dbl) und ohne (Vd) 
Dorsalblase wiedergegeben. Fiir die Lange des 
Enddarmes (Kurve III) ist der kiirzeste Weg 
zwischen Mitteldarm und After (Hd), sowie die 
Gesamtlainge unter Beriicksichtigung der ganzen 
Cékalblase (Hd + Cbl) angegeben. Die IV. Kurve 
der graphischen Darstellung stellt die Lange des 
kiirzesten Weges der Nahrungsstoffe zwischen 
Mundhohle und After dar. 

Reduktion bzw. Kompensation verteilen sich 
nicht gleichmaBSig auf alle drei Hauptabschnitte 
des Podalirius-Darmes. Am Vorderdarm aufert 
sich die Reduktion nur in Verminderung seines 
Durchmessers; an Lange nimmt der Vorderdarm 
bis zum V. Entwicklungsstadium einschlieBlich 
fortwaihrend zu (im ganzen um 5 mm). Zwischen 
dem V. und XII. Entwicklungsstadium dagegen SNRESERNAGN 
findet, wenn man die Lange der Dorsalblase Entwicklungsstadium 
unberiicksichtigt 1aBt, eine unbedeutende Verkiir- anv. 35. Graphische Darstel- 
zung des Vorderdarmes (um 0,4 mm) statt. Die any Pick og ec 
Langenreduktion des Mitteldarmessetzt sich bisin _podalirius wihrend der Me- 
das VI. Entwicklungsstadium fort (um 8,6 mm!). yomeruror 
Mit diesem Entwicklungsstadium hat der Mitteldarm seine endgiiltige 
GréBe erreicht. Seine weiteren Veranderungen bestehen nur im Falten 
bzw. im Glatten der Wandung, einem mehr funktionellen Vorgang. Der 
Enddarm nimmt im II, Entwicklungsstadium voriibergehend an Lange 
(um 1,1 mm) zu, um dann bis zum V. Stadium fortwaihrend abzunehmen . 
(insgesamt um 2,7 mm). Im VI. Entwicklungsstadium erscheint er wie- 
der betrachtlich verlangert (um 1,5 mm). Im nachstfolgenden Entwick- 
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lungsstadium tritt noch einmal eine unbedeutende Verkiirzung (um 
0,2 mm) ein. Von da an erfolgt durch Langenzunahme des Diinndarmes 
und durch die auBerordentliche Ausdehnung der Cékalblase ein rasches 
Anwachsen der Enddarmlange (um nahezu 21 mm!). 


VIII. Entwicklungsphasen und -zusammenhinge. 

Die Umbildungen wahrend der postembryonalen Entwicklung des 
Darmes von Papilio podalirius lassen sich in drei Entwicklungsphasen 
einteilen. Die fritheste Phase umfaBt die den Ubergang in das Puppen- 
stadium vorbereitenden Verinderungen, sowohl in der erwachsenen 
Raupe, als auch in der jungen Puppe bis zur Erhartung der Puppenhiille. 
In der nachsten Phase findet eine Reduktion der larvalen Vorrichtungen 
des Darmes statt, dieser schlieBt sich eine Phase der imaginalen Neubil- 
dungen an. Der morphologische Zustand des Darmes und seiner ein- 
zelnen Abschnitte, der nach vollendeter Reduktion der larvalen Vorrich- 
tungen und vor Erscheinen imaginaler Neubildungen erreicht wird, soll 
im vorliegenden als der eigentliche nymphale Zustand betrachtet werden. 

Die vorbereitenden Vorgange der ersten Phase bestehen in der die 
Hautung des Darmes einleitenden Kontraktion des gesamten Darm- 
traktus, der eine mit der Hautung zeitlich zusammenfallende, auBer- 
ordentlich starke Wiederausdehnung des Kropfes und des Mitteldarmes 
folgt. Die Kontraktion des Kropfes ist zirkularer Natur; sie 4uBert sich 
_ lediglich in der Verkleinerung seines Durchmessers. Die Kontraktion des 
Mitteldarmes ist dagegen allseitig; sie wird anscheinend durch Anein- 
anderriicken derjenigen Elemente der Mitteldarmwandung hervorge- 
rufen, die nach dem AbstoBen des larvalen Mitteldarmepithels die neue 
nymphale Mitteldarmwandung zu bilden bestimmt sind. Demzufolge 
erweist sich der Mitteldarm bei der Wiederausdehnung von geringerem 
Durchmesser und kiirzer (um 5,2 mm) als vor der Kontraktion, wahrend 
der Umfang des Kropfes nicht nur nicht verkleinert, sondern sogar durch 
Anwachsen der Pars cardiaca bedeutend vergréBert erscheint. Die Wie- 
derausdehnung des Mitteldarmes wird allgemein als ein Teil des Hau- 
tungsvorganges betrachtet, als eine zur vollstindigen AbstoBung des 
larvalen Epithels rein mechanisch unentbehrliche Erscheinung. Fiir den 
Mitteldarm mag es zutreffen; es entsteht dann nur die Frage, warum 
sich auch der Kropf, der kein Epithel abzustoBen hat, an dieser Wieder- 
ausdehnung und zwar in ganz hervorragendem MaBe beteiligt? Die An- 
nahme, da®B er etwa rein mechanisch durch die Vorginge am Mittel- 
darm mitgerissen werden sollte, steht doch wohl auBer Diskussion. Es 
ware dem gegeniiber zu bedenken, daB in dem betreffenden Teil der 
Puppenhiille spaiter der umfangreiche Imaginalthorax mit allen seinen 
Anhingen unterkommen soll und da& die héchste Ausdehnung des 
Kropfes (sowie des Mitteldarmes) zeitlich mit dem Beginn der Abschei- 
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dung der Puppenhiille zusammenfallt. Durch die Maximalausdehnung 
des Kropfes soll demnach offenbar eine maximale Ausdehnung des vor- 


_ dersten Puppenabschnittes, noch bevor die Puppenhiille zu erhirten be- 


ginnt, erzielt werden. Die Aufgabe der voriibergehenden, auferst kurz- 
fristigen Maximalausdehnung des Kropfes bestiinde infolgedessen in 
Schaffung freien Raumes innerhalb der Puppenhiille zur Ausbreitung des 
imaginalen Thorax. Die zu gegebener Zeit erfolgende Ausdehnung der 
mittleren und besonders der vordersten Partie des Verdauungsapparates 
(Kropf, Mitteldarm) wirkt bestimmend fiir die Form, den Umfang und 
die Kapazitat der Puppenhiille. Ist .diese Aufgabe erfillt und die 
Puppenhiille erhartet, so beginnt die zweite Phase der Entwicklung des 
Vorderdarmes, eine rasche Reduktion zu einem diimnen Schlauch, an 
dem nur noch drei Abschnitte, Mundhéhle, Pharynx und Osophagus, und 
auch diese kaum zu unterscheiden sind. Die zugleich erfolgende Langen- 
zunahme des Vorderdarmes haingt mit dem Zuriickweichen des Mittel- 
darmes aus dem Bereich des kimftigen Imaginalthorax zusammen. Das 
nunmehr erreichte Entwicklungsstadium des Vorderdarmes kann als sein 
eigentlich nymphaler Zustand bezeichnet werden. Auf diesen folgt die 
letzte Phase der postembryonalen Entwicklung, das Auftreten der imagi- 
nalen Neubildungen (Dorsalblase, Proventrikulus, imaginale Kardia). 
Mit dem ersten Erscheinen dieser Anlagen (etwa Mitte August) fallt in 
Mitteleuropa der Beginn der winterlichen Ruhepause in der Entwicklung 
der Puppe von Papilio podalirius zusammen, wahrend der die Weiter- 
entwicklung nur kaum merklich fortschreitet. 

Am Enddarm, der in seiner morphologischen Beschaffenheit im allge- 
meinen naher dem Vorderdarm steht, als dem Mitteldarm, tritt die erste 
Phase weniger deutlich in Erscheinung und die Reduktion setzt hier be- 
reits in der ersten Entwicklungsphase ein. Als Endergebnis der Reduk- 
tion erscheint auch hier ein schlauchférmiger, eigentlich nymphaler Zu- 
stand des Enddarmes. Das erste Auftreten der imaginalen Neubildungen 
am Enddarm fallt zeitlich im groBen und ganzen mit ihrem Auftreten am 
Vorderdarm zusammen. 

Am Mitteldarm erfolgen in der ersten Entwicklungsphase die bereits 
besprochenen Umbildungen: Kontraktion, Abstofen des larvalen Epi- 
thels und Wiederausdehnung in reduzierter Form. Die Verkleinerung des 
Mitteldarmumfanges bei seiner Wiederausdehnung ist als Folge der to- 
talen, auf einmal erfolgenden Hautung des Mitteldarmes zu betrachten, 
die, wie gesagt, offenbar auf das Zusammenriicken derjenigen Elemente 
der Mitteldarmwandung zuriickzufiihren ist, die nach dem AbstoBen des 
larvalen Mitteldarmepithels die nymphale Mitteldarmwandung zu bilden 
bestimmt sind. Die mit der Verkleinerung des Umfangs zusammen- 
hangende Verkiirzung des Mitteldarmes auf ert sich hauptsachlich im 
Zuriickweichen seiner vorderen Grenze aus dem Bereich des kinftigen 
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imaginalen Thorax. Ein Umstand, der erst in der zweiten Entwicklungs- 
phase, nach dem Erharten der Puppenhiille und wahrend der Reduktion 
des Vorderdarmes voll zum Ausdruck kommt. Die mit dem Abbau lar- 
valer Vorrichtungen des Darmes zusammenhangende, weitere Reduktion 
des Mitteldarmes beginnt ebenfalls erst nach der Erhartung der Puppen- 
hiille. Durch sie wird die zweite Entwicklungsphase des Mitteldarmes 
gekennzeichnet, die sich bis in das VIII. Entwicklungsstadium fortsetzt, 
so daB erst in diesem Stadium der eigentliche nymphale Zustand des Mit- 
teldarmes erreicht wird. Im 1X. Entwicklungsstadium beginnt sich dann 
die imaginale Gliederung des Mitteldarmes (Promesenteron, Mesenteron) 
anzubahnen. 

Imaginalanhange des Vorder- bzw. des Enddarmes, die in der letzten 
Phase der postembryonalen Entwicklung von Papilio podalirius zur Ent- 
faltung kommen, nehmen ihren Ursprung von bestimmten Wachstums- 
zonen aus, die bereits wahrend der Umbildungen in der ersten Entwick- 
lungsphase in Tatigkeit treten. Als solche Wachstumszonen sind die lar- 
vale Pars cardiaca und die Pars pylorica zu betrachten. In der ersten 
Entwicklungsphase hat die larvale Pars cardica, wie bereits erwahnt, be- 
trachtlich an Lange zugenommen. Zur Zeit der Maximalausdehnung des 
Kropfes verwischte sich jedoch ihre distale Grenze und wurde morpho- 
logisch nicht mehr feststellbar. Es lieB sich deshalb nicht ermitteln, wie 
weit der aus der Reduktion des Kropfes hervorgehende nymphale Oso- 
phagus auf die larvale Pars cardiaca zuriickzufiihren ist. Wahrscheinlich 
wird er in seiner ganzen Linge aus den Elementen der larvalen Pars car- 
diaca hervorgegangen sein. Deutlicher gestalten sich die Verhaltnisse am 
Enddarm. Die Ausdehnung der Pars pylorica bis tiber die Mitte desselben 
laBt sich mit Sicherheit verfolgen. Vergegenwiartigt man sich nunmehr 
die Lagebeziehungen der Imaginalanhinge am Vorder- und am Enddarm, 
so ergibt sich die bemerkenswerte Feststellung, daB sich die ersteren 
(Dorsalblase, Proventrikulus, Kardia) am proximalen Ende sozusagen 
am Ausgangspunkt der Wachstumszone entwickeln, wahrend sich der 


Entstehungsort der letzteren (Cokalblase = Cékum und Rektum) am 


distalen Ende der Wachstumszone 12—l4 mm von ihrem Ausgangs- 
punkt entfernt befindet. Mit der Ausbildung der Dorsal- und der Cokal- 
blase im XI. Entwicklungsstadium (Imago I) ist der postembryonale Ent- 
wicklungszyklus von Papilio podalirius beendet. 

Die in diesem Abschnitt angefiihrten Tatsachen und ihre Zusammen- 
hange kénnen erst im histologischen Teil dieser Arbeit ihre endgiltige Be- 
griindung finden und mit den entsprechenden Erscheinungen bei anderen 
Lepidopteren bzw. bei anderen Insekten verglichen werden. Ein Ver- 
halten des Kropfes, wie das hier fiir Papilio podalirius in der ersten Ent- 
wicklungsphase geschilderte, wurde bis jetzt anscheinend bei keinem an- 
deren Insekt beobachtet. 
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IX. Vergleich mit den Ergebnissen anderer Forscher. 

Die fir die vorliegenden Untersuchungen gestellte Aufgabe, Dar: 
stellung der Umbildungen am Verdauungstraktus waihrend der Meta- 
morphose von Papilio podalirius, ist eine Aufgabe entwicklungsgeschicht- 
licher Art. Die postembryonale Entwicklung der Insekten gehért, wenn 
auch im weiteren Sinne, in das Gebiet der Ontogenie. Wird aber bei Be- - 
sprechung der einzelnen postembryonalen Entwicklungsstadien auf die 
Morphologie derselben besonderer Nachdruck gelegt, wie es in dieser 
Arbeit der Fall ist, und sollen diese Entwicklungsstadien mit solchen an- 
derer Schmetterlinge verglichen werden, so wird damit auch der Bereich 
der phylogenetischen Fragen beriithrt. Umgekehrt, d. h. von den End- 
formen, von den fertigen Imagines, ausgehend und diese mit den Ent- 
wicklungsstadien vergleichend, gelangt W. PrrrrsEN zu folgendem Er- 
gebnis: ,,Vergleichen wir nun den Traktus intestinalis in seiner Form- 
verschiedenheit am ausgebildeten Schmetterling mit seinen Verande- 
rungen wahrend der Puppenruhe, so sehen wir, daB derselbe bei einer 
Reihe von Arten, die wir von anderen Gesichtspunkten aus als primitive 
bezeichnen, auf einer Stufe stehengeblieben ist, die in der Entwicklung 
anderer wahrend der Puppenruhe als voriibergehend auftritt.‘‘ Sollen 
die an anderen Schmetterlingen gewonnenen Befunde anderer Forscher 
mit den an Papilio podalirius gewonnenen verglichen werden, so muB 
zuvor ber diese Zusammenhange Klarheit herrschen. 

Von den altesten Forschern befassen sich mit der Metamorphose der 
Lepidopteren SwAMMERDAMM, HEROLD und Suckow. Ihre Beobach- 
tungen beschranken sich, dem Stande der damaligen Hilfsmittel ent- 
sprechend, auf die Beschreibung der aufferen Anatomie der heraus- 
praparierten Dairme auf verschiedenen Entwicklungsstadien. SwAMMER- 
DAMM bringt eine kurze Schilderung des Darmes einer erwachsenen 
Raupe von Papilio urticae, um diesen Darm dann mit dem einer jungen 
_ Puppe zu vergleichen. ,,Der Magen (Mitteldarm) war merklich kirzer 
geworden,“ sagt er. ,,Die Kehle (Pharynx mit Osophagus) war zweimal 
so lang angewachsen und lief als ein zartes Réhrchen durch die Brust 
(Thorax) in den Bauch (Abdomen). Hintenan hat sich der Magen in ein 
zartes Gedirmchen oder Roéhrchen (Diinndarm) zusammengezogen“ 
(Seite 233). Diese Beschreibung wiirde dem Entwicklungsstadium V 
von Papilio podalirius entsprechen. In den spiteren Stadien beobachtete 
SwAMMERDAMM eine fortschreitende Schrumpfung des Mitteldarmes. 
Seine Schilderung des Verdauungskanals einer kurz vor dem Schlipfen 
des Schmetterlings stehenden Puppe entspricht etwa dem Entwick- 
lungsstadium VII von Papilio podalirius. Die Entwicklung des Darmes 
von Papilio urticae bleibt auf diesem Stadium stehen. Den Aufgaben des 
imaginalen Lebens entsprechend, werden einzelne seiner Abschnitte, wie 
aus den vorziiglichen Abbildungen SwamMERDAMMs gefolgert werden 
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kann, bei der Imago nur unwesentlich vervollkommnet, ohne den Grund- 
ri8 des Entwicklungsstadiums VII wesentlich zu tiberschreiten. So vor 
allem erhalt am Vorderdarm die Dorsalblase einen mehr abgesetzten, 
langeren Stiel. Am Enddarm wird seine vordere Halfte zu einem ge- 
wundenen Diinndarm verlangert (Entwicklungsstadium VIII von Pa- 
pilio podalirius), auf welchen in der analen Halfte des Enddarmes zwei 
blasige Erweiterungen folgen, von denen die erste von SWAMMERDAMM 
als ,,Der in eine Mistgrube merklich erweiterte Darm,* die zweite als eine 
Zweite Erweiterung,‘ charakterisiert werden. Diese letztere wiirde 
offenbar nach dem Schema des VII. Entwicklungsstadiums von Papilio 
podalirius dem Rektum gleichkommen, wahrend die erstere der raumlich 
vom Rektum weit entfernten, friihesten Anlage des Cékums, wie sie hier 
fir Entwicklungsstadium V und VI geschildert wurde, entsprechen 
diirfte; sie ware dann als ein dem Rektum vorangehendes Cékum zu be- 
werten. Diese Anlage hat sich im VI. Entwicklungsstadium von Papilio 


podalirius bereits asymmetrisch gestaltet, wahrend sie sich bei Papilio — | 


urticae weiter zu einer groBeren symmetrischen Blase vervollkommnet 
hatte. 

HEROLD und Suckow, sowie im 19. Jahrhundert CoRNALIA und Casa- 
GRANDE beschreiben die Veranderungen am Verdauungstraktus wahrend 
der Metamorphose von Pieris brassicae, Bombyx pini und Bombyx mori. 
CorNALIA und CasaAGRANDE befassen sich bereits schon mit histologischen 
Problemen. Alle vier Verfasser stellen bei den-genannten Tieren eine 
Verkirzung des Darmes nach der Verpuppung um die Halfte der ur- 
springlichen Linge der erwachsenen Raupe fest. Diese Verkiirzung wird 
bei der Imago durch Verlangerung des Diinndarmes zum Teil ausge- 
glichen. Der gleiche Vorgang findet bei Papilio podalirius statt, wenn 
auch die Verkiirzung bei diesem Schmetterling nicht so weitgehend ist. 
Was die Entwicklungshohe des imaginalen Darmes anbelangt, so bleibt 
der von Pieris brassicae etwa auf dem Entwicklungsstadium VII des 
Papilio podalirius stehen, wihrend die beiden Bombyces die Entwick- . 
lungsstufe VIII erreichen. 

Die Befunde der genannten Forscher, insofern sie sich mit der eigent- 
lichen Verwandlung der Lepidopteren befassen, bestitigen im allge- 
meinen die Tatsache, dafs die postembryonale Entwicklung des Makro- 
lepidopterendarmes trotz grofer Mannigfaltigkeit der Endformen stets 
nach einem und demselben Schema verlauft. Sonst bieten sie im Rahmen 
der gegenwirtigen Untersuchungen nur geringe unmittelbare Ver- 
gleichsméglichkeiten. Fruchtbarer erweist sich in dieser Hinsicht der 
Bereich der vergleichenden Anatomie, da hier auch Befunde anderer 
Forscher erginzend mit herangezogen werden kénnen. So vor allem die 
zum Teil sehr guten Wiedergaben des imaginalen Darmes von RAMDOHR, 


TREVIRANUS, Newport und Burcess. Treviranvs’ Darstellung der Ge- 
e 
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staltung des Enddarmes von Sphinx ligustri ist fitr die vorliegenden Un- 
tersuchungen von besonderem Interesse. Sie stimmt bis in die geringsten 
Einzelheiten mit dem Entwicklungsstadium VIII von Papilio podalirius 
uberein; demgegentiber ist der Enddarm von Sphinzx ligustri in der Ab- 
bildung Nrwrorts falsch aufgefa8t. Zum Vergleich sind nebenstehend 
die erwihnten Abbildungen wiedergegeben (Abb. 36, 37). Auf der héch- 
sten Stufe der Entwicklung, unter den bis jetzt in der Literatur beschrie- 
benen Verdauungsapparaten der Schmetterlinge, steht zweifellos der 
von Burexs (1880) abgebildete Darmtraktus von Danais archippus. 
Aber auch dieser erreicht nicht die Entwicklungshéhe des Verdauungs- 
apparates von Papilio podalirius und bleibt auf der Entwicklungsstufe X 
zuriick. 

Hine groBe Fille von Formen des imaginalen Schmetterlingsdarmes 
haben die beiden Forscher W. und E. PETERSEN gebracht. Sie versuchten 
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Abb. 36, 37. Seitliche Ansicht des Enddarmes von Sphinx ligustri. 
Abb..36 nach TREVIRANUS, Abb. 37 nach NEWPORT. 


eine systematische Klassifizierung der Darmformen zu geben, ausgehend 
von der Ausbildung des Kropfes bzw. der Dorsalblase und zum Teil auch 
‘des Cékums. Als Folge dieser Klassifizierung wurden die drei am Anfang 
dieser Arbeit besprochenen Entwicklungstypen des Lepidopterendarmes 
aufgestellt. In der Entwicklung von Papilio podalirvus sind diese drei 
Typen mit Leichtigkeit zu erkennen. Sie umfassen aber nicht die Ge- 
samtentwicklung dieses Schmetterlings; gerade die markantesten letzten 
Stadien seiner Eutwicklung, die der kolbenférmig gestreckten Dorsalblase 
ohne Stiel xnd die der Dorsalblase mit Vorhof und Stiel, die als selbstan- 
dige Typen zu betrachten wiren, sind von dieser Klassifizierung nicht er- 
fat worden, obwohl der Darm von Papilio podalirius E. PETERSEN be- 
kannt war. Allerdings gingen die beiden Forscher bei ihren Unter- 
: suchungen von anderen Voraussetzungen aus. In diesem Zusammenhang 
sei erwaihnt, daB die kurze Beschreibung des Podalirius-Darmes, die 
E. PererseEn brachte, wenigstens insofern sie den Enddarm betrifft, den 
tatsaichlichen Verhiltnissen nicht entspricht. ,,Der recht lange Enddarm 
‘(Dinndarm. v. D.) miindet in ein stark erweitertes Crassum,“ sagt er, 
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das zahlreiche Rektalpapillen und ein fingerférmiges nicht groBes 
Cékum trigt‘. Ein Blick auf die Abbildung 33, in der die auBerst 
umfangreiche Cékalblase von Papilio podalirius dargestellt ist, genugt, 
um die Irrtiimlichkeit dieser Darstellung zu erkennen. E. PETERSEN 
hat anscheined nur einen Alteren fertig ausgebildeten Schmetterling un- 
tersucht. Aus der Abbildung des Entwicklungsstadiums XII ist aber zu 
ersehen, wie schwer es ist, den Darmtraktus auf diesem Stadium in allen 
seinen Teilen richtig zu beurteilen (s. Abb. 34). 

Zum SchluB sei hier noch auf einen Irrtum W. PETERSENs einge- 
gangen; er behauptet: ,,Mit dem Wachstum des Saugmagens (Dorsal- 
blase) nimmt der Diinndarm an Lange zu, ein Crassum schniirt sich deut- 
licher ab und an ihm tritt als Anhang (also zu allerletzt! v. D.) der soge- 
nannte Blinddarm, das Cékum auf.‘‘ Das Cékum soll demnach nach 
W. PETERSEN phylogenetisch das jiingste Gebilde des Schmetterlings- 
darmes sein. Bei der Besprechung des von SWAMMERDAMM beschriebenen 
Darmes von Papilio urticae wurde bereits darauf hingewiesen, da das 
Cékum im V. und VI. Entwicklungsstadium von Papilio podalirius, wie 
wohl auch bei Papilio urticae, dem Rektum vorgeschaltet ist. Das Cékum 
entsteht urspriinglich als eine nahezu symmetrische Ausbuchtung der 
Enddarmwandung und wird erst sekundir, wie es aus der Darstellung des 
Entwicklungsstadiums VI deutlich hervorgeht, durch Abdrangen des 
Diinndarmes aus seiner urspriinglichen Lage zu einem unsymmetrischen 
Anhang des Rektums. Die Behauptung W. PErERsENs, das Coékum sei 
phylogenetisch das jiingste Gebilde des Lepidopterendarmes, trifft dem- 
nach nicht zu. Auch dieser Irrtum beruht auf ungeniigender Kenntnis 
der Entwicklungsstadien der Lepidopterenpuppe. Die Einfachheit, mit 
der sich hier die Umgestaltung einer vorgeschalteten symmetrischen 
Darmanlage in einen fingerformigen oder blindsackartigen Anhang des 
nachfolgenden Darmabschnittes vollzieht, ist vergleichend-anatomisch 
zweifellos von gro8tem Interesse. 


X. Bestimmung des relativen Alters der Puppe. 

Die Tatsache, da die Postembryonalentwicklung des Schmetter- 
lingsdarmes im grofen und ganzen stets nach einem und demselben 
Schema zu verlaufen scheint, erlaubt bereits auf Grund der postembryo- 
nalen Entwicklung des Darmes eines geeigneten Objekts, allgemein giil- 
tige Testa zur Bestimmung des relativen Alters der Schmetterlings- 
puppen aufzustellen. Der Darm von Papilio podalirius, als auf einer be- 
sonders hohen phylogenetischen Entwicklungsstufe stehend, hat sich fiir 
derartige Aufgaben als besonders geeignet erwiesen. Die Einteilung in 
zwolf Entwicklungsstadien, von welchen nur acht auf das Puppensta- 
dium entfallen, bietet jedoch nur lediglich ein grobes Ma8 zur Bestim- 
mung des Entwicklungsalters der Puppen und setzt auch voraus, daB das 
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zu bemessende Objekt sich auf phylogenetisch bedeutender Hohe der Ent- 
wicklung befinde. Die meistverbreiteten Falter unserer Gegenden iiber- 
schreiten jedoch in ihrer phylogenetischen Entwicklung, insofern es die 
sparlichen Angaben zu beurteilen erlauben, nicht das VII.—VIII. Ent- 
wicklungsstadium von Papilio podalirius. Fiir die Bestimmung des rela- - 
tiven Alters ihrer Puppen ware deshalb ein feineres Ma8 mit kleineren | 
Intervallen geeigneter. Das bedeutet, daB die vier Intervalle zwischen 
dem III. (Puppe 1) und dem VII. hier angefiihrten Entwicklungsstadium 
von Papilio podalirius fiir diese Tiere zu groB sind; sie miiBten durch 
Einschieben von etwa zwei weiteren Entwicklungsstadien pro Intervall 
erganzt werden. Dies wirde im ganzen eine Vermehrung um mindestens 
acht Entwicklungsstadien bedeuten. Die vorliegende Arbeit, die fiir 
weitere Kreise der Fachforscher bestimmt ist, wiirde aber durch ein der- 
artiges Einschalten von acht weiteren Stadien iibermaBig ausgedehnt 
werden und an Ubersichtlichkeit verlieren. Das noch Fehlende, das an 
sich auch die interessantesten Reduktionsumbildungen des Darmes um- 
faBt, soll darum spater in einer erginzenden Abhandlung mit knappem 
Text besonders gebracht werden. 


XI. Zusammenfassung. 

Die postembryonale Entwicklung des Darmes von Papilio podalirius 
wurde in zwolf Entwicklungsstadien eingeteilt, die sich ‘auf drei Entwick- 
lungsphasen verteilen. In der ersten vorbereitenden Phase zeichnet sich 
der larvale Kropf durch ein besonderes Verhalten aus: Seine maximale 
Ausdehnung, zusammen mit der des Mitteldarmes, ist anscheinend mit- 
bestimmend fiir Form, Umfang und Kapazitat der Puppenhiille. In der 
zweiten Phase erfolgt die Reduktion des larvalen Darmes bis auf seinen 
minimalsten Umfang, bei der die Hinteilung des Vorder- und des End- 
darmes in larvale Unterabschnitte verschwindet. In der letzten Phase 
treten imaginale Neubildungen und die imaginale Gliederung des Darmes 
auf. Die Neubildungen an Vorder- und Enddarm entwickeln sich in be- 
sonderen Wachstumszonen dieser Darmabschnitte; am ersteren im Be- 
reich der larvalen Pars cardiaca, am letzteren in dem der larvalen Pars 
pylorica. Wahrend dabei die imaginalen Neubildungen des Vorderdar- 
mes (Dorsalblase, Proventrikulus, Kardia) unmittelbar an der Ur- 
sprungsstelle seiner Wachstumszone entstehen, werden die des End- 
darmes (Cékum, Rektum) am distalen Ende der Wachstumszone des 
letzteren in betrachtlicher (12—14 mm) Entfernung von ihrer Ursprungs- 
stelle angelegt. Die imaginale Pars cardiaca wird erst nach Fertigstelung 
des Promesenteron zur Bildung des Kardiaverschlusses in den Mittel- 
darm eingestiilpt. Das Cokum stellt urspriinglich eine selbstandige An- 
lage des Enddarmes dar, die erst sekundir in Beziehung zum Rektum 


tritt. 
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Herrn Prof. Dr. B. Romers méchte ich an dieser Stelle ganz beson- 
ders danken fir Uberlassung des Arbeitsplatzes, sowie fiir die mir stets 
in reichlichstem Mae zur Verfiigung gestellten Hilfsmittel. 
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Eine groBe Zahl verschiedenartiger Vergesellschaftungen von zwei 
ungleichen Organismen fallt unter den Begriff Symbiose. Eine besondere 
Kategorie von Symbiosen bilden dabei alle Falle, in denen ein tierischer 
Organismus einen niederen pflanzlichen Mikroorganismus so vollkommen 
in seinen Haushalt einordnet, daB ein neues geschlossenes und gesundes 
System entsteht. Diese Symbiosen unterscheiden sich dadurch von allen 
lockeren und fakultativen Wechselverhaltnissen, von Kommensalismus 
und Parasitismus, da8 wir 1. normalerweise beide Partner nie mehr ge- 
trennt vorfinden, daB 2. besondere, typische Organe, die Mycetome, fir 

‘die Ziichtung des Mikroorganismus aufgebaut werden und da 3. der 
Mikroorganismus in geregelter Weise auf die Nachkommenschaft tber- 
tragen wird. 

Zumeist wird der Mikroorganismus intrazellulir von seinem Wirt ge- 
zichtet; seltener finden sich extrazellulare Symbiosen mit besonderen 
Organdifferenzierungen, gesetzmaBigem Befall und geregelter Uber- 
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tragung auf die Nachkommen. — Vor allem kommen solche erbliche 
Endosymbiosen, fiir die unsere drei Kriterien gelten, bei den Insekten vor. 

Unsere Kenntnis derartiger Symbiosen ist in den letzten Jahren 
hauptsichlich durch BucHneR und seine Schule auBerordentlich er- 
weitert worden, allerdings tiberwiegend nach der morphologischen Seite 
hin. Das eigentliche Studienobjekt war der symbiontische Zyklus, d, h. 
es wurde angestrebt, das Verhalten von Wirt und Symbiont wahrend der 
Embryonal- und Larvalentwicklung des Wirtes, die Veranderungen in 
dem erwachsenen Tier und vor allem den Weg der Eiinfektion kKlarzu- 
legen. 

Dabei ergab sich eine Reihe von Problemen, die durch die bisherige, 
rein morphologische Arbeitsweise nicht zu losen waren: An erster Stelle 
die Frage nach der physiologischen Bedeutung der Symbionten fiir den 
Wirt, ferner nach den Regulationsmechanismen des symbiontischen Ver- 
haltnisses und endlich die Frage nach dem Bildungsprinzip der Myce- . 
tome (sind die Mycetome erbliche Neuerwerbungen der Insekten oder 
gallenihnliche Reaktionen auf die symbiontischen Mikroorganismen?). 
Diese Fragen sind bisher zumeist rein spekulativ erdértert worden. Eine 
kausale, experimentelle Bearbeitung der Symbiose fehlt noch fast voll- 
standig. 

Die Methoden einer solchen experimentellen Symbioseforschung 
miissen verschiedenartig sein: 

1. Mycetomtransplantationen: Um die Reaktionen von Insekten auf 
Mikroorganismen und das Verhalten von Mikroorganismen in Insekten 
kennenzulernen, sind Mikroorganismen und vor allem typische Sym- 
bionten in fremde Insekten zu impfen. Diesen Weg hat Rims 1932 mit 
seinen Mycetomtransplantationen beschritten mit dem Ergebnis, daB 
niemals Symbionten in fremden Wirten am Leben blieben. Die Sym- 
bionten waren nicht pathogen und verursachten keine merkbare Ver- 
anderung in der Entwicklung und dem Verhalten des neuen Wirtes. Der 
Wirt erwies sich gegen die fremden Symbionten sehr passiv. Seine Reak- 
tionen: Einkapselung der Implantate durch Lymphocyten, Phago- 
cytose isolierter Symbionten, Melanisierung und in einem Beispiel auch 
Verdauung der Implantate in der Leibeshéhle setzten erst nach dem Ab- 
sterben der Symbionten und des mit implantierten urspriinglichen Wirts- 
gewebes ein. 

2. Kultivierung von Symbionten auf kiinstlichen Nahrbéden : Vielleicht 
kann uns auch die Ziichtung der Symbionten auf kiinstlichen Nahrbéden 
Aufschluf tber die Kigenschaften und Leistungen der Symbionten geben. 
Doch ist es bisher in den meisten Fallen nicht gelungen, einen iiberimpf- 
baren Stamm von Symbionten zu ziichten. Auf jeden Fall hat uns diese 
Methode trotz vieler Versuche noch keine Méglichkeit gegeben, zu einem 
tieferen Verstindnis fiir die Probleme der Symbiose zu kommen. Und 
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sollten sich wirklich Symbionten ziichten lassen, so ist keine Gewahr 
dafiir gegeben, daB sich die Symbionten in der Kultur genau so wie im 
Wirtskérper verhalten. So bindet z. B. das Bacterium radicicola in Kul- 
turen keinen atmosphirischen Stickstoff, wohl aber als symbiontisches 
Kndélichenbakterium in den Wurzeln der Leguminosen (zit. nach LOHNIs). 

3. Sterilisierung von Symbiontentrdgern: Um die physiologische Rolle 
der Symbionten im Haushalt ihrer Wirte kennen zu lernen, miissen 
Symbiontentrager von ihren Symbionten befreit werden. 

Besitzen die Symbionten fiir ihren Wirt eine physiologische Be- 
deutung, so mu ihr Fehlen Ausfallserscheinungen hervorrufen, und nach 
der Art der Ausfallserscheinungen kann man wahrscheinlich auch 
schlieBen, welche Bedeutung ihnen im Haushalt ihres Wirtes zukommt. 
_ Wir haben in vorliegender Arbeit diese dritte Methode angewandt, 
und zwar an einem Objekt, das sich ganz besonders fiir derartige Unter- 
suchungen geeignet zeigte, nimlich an der Kleiderlaus. Dieses Tier be- 
herbergt auffer den Symbionten keine weiteren Mikroorganismen in 
seinem K6rper und nimmt auch nur sterile Nahrung zu sich. Wenn also 
hier einmal die Ausschaltung der Symbionten gelungen ist, so sind 
Stérungen der Versuche durch andere Mikroorganismen nicht zu be- 
fiirchten. AuBerdem sind die Tiere weitgehend durchsichtig und ge- 
statten so eine dauernde Kontrolle wichtiger Leper ou wie 
Nahrungsaufnahme und Verdauung. 

In welcher Weise die Ausschaltung der Symbionten lneys Fok kann, 
das hingt von der Wahl des Objektes ab. Bei dem Kafer Anobiwm 
paniceum z. B. sind die Stadien der Hientwicklung steril. Die Larven 
infizieren sich erst wahrend des Schliipfens, indem sie einen Teil der mit 
Symbionten bedeckten Hischale verzehren. Gelingt es, worauf schon 
Bucuner hingewiesen hat, die Eischale vor dem Schliipfen zu sterili- 
sieren und weitere Infektionsméglichkeiten mit Symbionten zu ver- 
meiden, so hat man damit auch die tibrigen Stadien dieses Kafers vollig 
symbiontenfrei gemacht. Der Versuch ist aber, soviel bekannt ist, noch 
nicht erfolgreich durchgefiihrt worden!. 

Koc fand bei dem Kafer Orycaephilus surinamensis, daB eine Er- 
_ héhung der AuBentemperatur um einige Grad, die vom Kafer noch gut 
vertragen wird, die Symbionten zum Absterben bringt. 

In anderen Fallen fiihrt vielleicht auch Einwirkung ultravioletter 
Strahlen oder die Injektion bakterizider Substanzen in den Darm oder 
die Leibeshohle zum Ziele. Bei der Kleiderlaus erreichten wir den ge- 
winschten Erfolg durch operative Entfernung der Symbionten. Bevor 
wir jedoch diese Methode beschreiben, miissen wir einige Angaben tber 
den symbiontischen Zyklus der Kleiderlaus vorausschicken. 

1 Nach brieflicher Mitteilung ist es neuerdings A. Koon gelungen, sym- 
biontenfreie Sitodrepen auf die angegebene Weise zu erhalten. 
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II. Material. 


Der symbiontische Zyklus der Kleiderlaus. 

Bei fast allen Lausen lassen sich ebenso wie bei den anderen ausschlieBlich 
von Wirbeltierblut lebenden Tieren symbiontische Einrichtungen nachweisen. 
Jede Lausegattung besitzt besondere, typische symbiontische Organe: Zahl- 
reiche einzelne Bakterienzellen im Mitteldarmepithel, paarige groBe Mycetome 
im Fettgewebe, ein kleines, unpaares, rundliches Mycetom ventral vom Magen, 
ein langlicher Schlauch am Magen, ein Kranz von Mycetocyten zwischen Mittel- 
darmepithel und seiner Muscularis wurden bei verschiedenen Gattungen gefunden. 
Pediculus und Phthirus (die Menschenlause) besitzen ein unpaares Mycetom am 
Mitteldarm: die Magenscheibe, die sich schon bei Lupenbetrachtung als hell 
weiBlichgelbe, stark lichtbrechende Scheibe deutlich von dem durch das gesogene 
Blut dunkel rotbraun durchscheinenden Magen abhebt. Die Mannigfaltigkeit 
der symbiontischen Bildungen, der ganz verschiedene symbiontische Zyklus und 
die verschiedenen Symbiontengestalten bei den verschiedenen Gattungen werden 
darauf zuriickgefiihrt, daB die Vorfahren der heutigen Gattungen die Symbiose 
unabhangig voneinander eingingen und den symbiontischen Typus in ihrem 
Bauplan festlegten. ihe 

Die Magenscheibe ist ein histologisch recht kompliziertes Organ. Sie besteht 
aus einer 4uBeren derben syncytialen Hiille, in der sich zahlreiche Granula be- 
finden, die die starke Lichtbrechung des Organs verursachen. Die auBere Hiille 
umschlieBt ein inneres Syncytium mit 10—16 regelmaBig angeordneten grofen 
Kammern, in denen sich die Symbionten befinden. Beim erwachsenen Weibchen 
besiedeln die Symbionten die Ovarialampullen, zwei keulige Anschwellungen 
unter den Hiréhren. 

Der symbiontische Zyklus verlauft in folgender Weise (siehe die schematische 
Abb. 1): Sobald ein in der Ovariole heranwachsendes junges Ei mit der HiweiB- 
dotterbildung beginnt, lésen sich Symbionten in kleinen Gruppen zu etwa 3—10 
gemeinsam in einer Vacuole liegend aus dem Infektionsmycetom ab und gelangen 
durch den um diese Zeit sehr breiten Histiel hinauf in einen Zwischenraum zwi- 
schen dem hinteren Hipol und dem Follikelepithel (siehe Abb. 1b). Das Ei sendet 
den infizierenden Symbionten Plasmafortsitze entgegen, die die Bakterien um- 
fassen, und sie schlieBlich véllig einschlieBen, so daB sich die ganze Symbionten- 


masse in einer Hindellung des Kies befindet. Darauf bildet das Follikelepithel 
die Hischale, und das Ki wird abgelegt. 


Die Embryonalentwicklung zeigt durch die EKinordnung der Symbionten in 


den Bauplan Abweichungen von dem fiir die anderen Lause giiltigen Entwick- 
lungsschema: Statt da8 das Blastoderm sich seitlich zur Anlage des Keimstreifs 
verdickt, tritt hier die Verdickung am unteren Pol iiber den Symbionten auf 
(siehe Abb. le). Darauf stiilpt sich der Keimstreif nicht seitlich wie bei allen 


Abb, 1. Der symbiontische Zyklus von Pediculus in schematischen Figuren. a Schnitt durch 
eine erwachsene weibliche Laus mit dem UWberrest der Magenscheibe und den beiden Ovarial- 
ampullen unter den Hirdhren. 6 Ausschnitt aus der Ovarialampulle mit angrenzenden Histielen. 
Eiinfektion. c Sehr friihes Keimstreifstadium. Die verdickte Blastodermzone stiilpt sich nach 
unten ein und umfaBt dabei die Symbionten, iiber denen sich die Plasmastrablung entwickelt 
d Frithes Keimstreifstadium. Der Keimstreif wendet sich zum oberen Pol, wobei eine groBe 
Portion Dotter durch Liicken in der Serosa zum hinteren Hipol flieBt. e Spites ‘Keimstreifstadium 
Das erste embryonale Mycetom frei am oberen Pol im Dotter, f Embryo vor Ausbildung des 
Mitteldarms. Das provisorische Mycetom im Dotter, g Embryo nach Ausbildung des Mittel- 
darms, Anlage der Magenscheibe durch brucksackartige Abfaltung der Magenwandung, wihrend 
das provisorische Mycetom im Dotter degeneriert. h Frischgeschliipfte Laus mit der gekam- 
merten Magenscheibe ventral am Mitteldarm. i Frontaler Schnitt durch eine weibliche Laus 
etwa 3 Tage vor der 3. Hiutung. Die Symbionten wandern aus der Magenscheibe aus, um die 
verdickte Zone des Ovidukts unter den Ovariolen zu infizieren. ae 
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anderen Lausen ein, sondern die Blastodermverdickung faltet sich ringférmig 
am unteren Eipol ein und umfaBt dabei die Infektionsmasse der Symbionten, 
iiber denen sich eine machtige faserige Plasmastrahlung entwickelt. Nach diesem 
Einfangen der Symbionten stiilpt sich der Keimstreif in der Richtung zum oberen 
Kipol um, wobei eine groBe Portion Dotter die Serosa durchbricht und zum 
hinteren EKipol flieBt (siehe Abb. 1d). Sekundar umwachst darauf die Serosa 
wieder den ganzen Dotter, wobei der Keimstreif so verlagert wird, da er wie 
bei den anderen Liausen als seitliche Einstiilpung erscheint. Am oberen Keim- 
streifende liegen die Symbionten unter der Plasmastrahlung. Nun wachsen Zellen 
vom oberen Keimstreifende aus und schlieBen die Symbionten in Vacuolen ein, 
wobei die Plasmastrahlung degeneriert. Damit ist das erste embryonale Mycetom 
gebildet. Es lost sich bald durch Degeneration der Zellen, die die Verbindung mit 
dem Keimstreif herstellen, von diesem los und liegt jetzt frei am oberen Eipol 
im Dotter unter dem Eideckel (siehe Abb. le). Der Keimstreif differenziert sich 
weiter und rollt sich dann um, wobei das Mycetom, ohne Veranderungen zu zeigen, 
passiv mit in die zentrale Dottermasse gelangt, die von dem Mitteldarmepithel 
umwachsen wird (siehe Abb. 1f). Darauf drangt das primare embryonale My- 
cetom aus dem Dotter heraus und wandert an die Stelle, an der sich spater die 
Magenscheibe befindet. Dabei wird das Mitteldarmepithel an dieser Stelle bruch- 
sackartig ausgestiilpt. In dieser Abschniirung verbleiben jedoch nur die Sym- 
bionten, wahrend die Zellen, die das erste embryonale Mycetom bildeten, in den 
Dotter zuriickwandern, um dort zu degenerieren (siehe Abb. 1g). Das knospen- 
artig abgeschniirte Mitteldarmepithel aber schlieBt die Symbionten in 10 bis 
16 Kammern ein. Die Abschnirung steht zunachst noch durch einen engen 
Kanal mit dem Mitteldarm in Verbindung, aber diese Kommunikation schlieBt 
sich bald véllig: das neu gebildete Mycetom steht in keiner direkten Verbindung 
mit dem Mitteldarmepithe'. Mesodermale Zellen bilden nun noch die auBere 
Hille um das Mitteldarmmycetom. Damit ist die ,,Magenscheibe“ fertig. 

Nach dem Schliipfen des Embryos erfolgt eine starke Vermehrung der 
Symbionten, wobei das Mycetom im Laufe des Larvenlebens etwa auf den 
doppelten Durchmesser heranwachst. Bei den Mannchen setzt dann nach der 
dritten und letzten Hautung ein Zerfall der Symbionten in unregelmaBige Schol- 
len, Fladen und Granulationen ohne feste Konturen und ohne bestimmte Farb- 
barkeit ein: die Symbionten degenerieren zu ,,Bakterienschutt‘‘, ohne aufgelést 
und etwa resorbiert zu werden. Auf dem letzten weiblichen Larvenstadium hin- 
gegen verlassen die Symbionten einige Tage vor der letzten Hautung die Magen- 
scheibe und wandern zur weiblichen Geschlechtsanlage herunter. Um diese Zeit 
sind die jungen Ovariolen schon mit dem Ovidukt verwachsen, dessen Epithel 
unter der Verwachsungsstelle mit den Ovariolen stark verdickt erscheint (siehe 
Abb. 1i). Diese verdickte Zone ist das Ziel der Symbionten. Sie legen sich den 
hohen Zylinderzellen dieses Epithelabschnittes an und dringen dann in sie ein, 
worauf die Zellen die Symbionten in Vacuolen einschlieBen. Darauf wird diese 
infizierte Zone von zwei Zellschichten nach innen und auBen abgekapselt, indem 
Zellen vom nicht infizierten Oviduktepithel her vorwachsen, sich den neu gebilde- 
ten Bakterienzellen von innen her anlegen und sie so von dem Oviduktlumen ab- 
schlieBen. Umgekehrt wachsen auch von den Ovariolen her Zellen aus, um die 
Bakterienzellen von auBen zu begrenzen, so daB schlieBlich die infizierte Zone 
vollig eingeschlossen zwischen zwei Epithelschichten halbkugelférmig unter den 
Ovariolen liegt. Nach der letzten Hautung ist die Ovarialampulle véllig ausge- 
bildet. Gleich darauf wachsen die altesten Eier stark heran, und es beginnt die 
Kiinfektion. 
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III. Technik. 
1. Die Exstirpation der Magenscheibe. 

Aus dem eben dargelegten symbiontischen Zyklus geht hervor, da 
fiir eine operative Beseitigung der Symbionten die larvale Magenscheibe 
den giinstigsten Angriffspunkt darstellt. Dieses Organ ist unmittelbar 
unter der Epidermis gelegen, die Symbionten sind hier auf einen einzigen 
und noch dazu verhaltnismaBig engen Platz konzentriert, und ihre Lage 
ist von auBen gut sichtbar, denn die stark lichtbrechende, weiBgelbe 
Mycetomwand, von der sie umgeben sind, hebt. sich scharf von dem 
dunkel gefarbten Magen ab. Es handelt sich nur darum, eine Methode zu 
finden, die es erméglicht, das an der diinnen Magenwand festgewachsene 
Mycetom mitsamt seinem Inhalt zu exstirpieren, ohne seinem Trager 
durch diese Operation irgendwelche schadigenden inneren Verletzungen 
zuzufugen. Aber auch die 4uBere Wunde muB so klein wie nur irgend 
moglich sein, um nicht den bevorstehenden HautungsprozeB zu stéren. 
Diese beiden Forderungen, die auf den ersten Blick einander entgegen- 
gesetzt zu sein scheinen, lassen sich leicht. miteinander vereinen, wenn 
man die Operation auf folgende Weise ausfiihrt: In die Mitte eines 
Glimmerplattchens von etwa Deckglasgr6Be und -dicke wird mit einer 
Nadel ein feines Loch gebohrt, das ungefahr den doppelten Umfang 
einer Magenscheibe besitzen soll. Dann wird die zu operierende Laus mit 
ihrer Ventralseite nach oben auf einen Objekttriger gélegt und so mit 
dem Glimmerplattchen bedeckt, daB die Magenscheibe genau unter das 
Loch zu liegen kommt. Mit zwei Fingern der einen Hand wird nun das 
Glimmerplattchen an zwei gegentiberliegenden Enden angedriickt, bis 
die Magenscheibe so fest an die Hypodermis angepreBt ist, daB sie der 
Peristaltik des Darmes nicht mehr folgt und véllig ruhig steht. Das 
Fixieren der Magenscheibe gelingt leichter bei Tieren, deren Magen ge- 
fillt ist. Mit einer sehr fein zugespitzten Nadel wird dann die Epidermis 
der Laus genau iiber der Magenscheibe ganz leicht punktiert. Der Druck 
des Glimmerplittchens bewirkt, daB sogleich ein Teil des fest an die 
Hypodermis gepreBten Mycetoms durch die Einstichéffnung nach auBen 
tritt. Hierdurch wird gleichzeitig die Wunde verschlossen und so ein 
Austreten von Lymphfliissigkeit verhindert. Der nach aufSen gebrachte 
Zipfel des Mycetoms wird mit Hilfe von Nadeln weiter gezogen, bis 
schlieBlich-das ganze oder nahezu das ganze Mycetom sam+ seinem In- 
halt durch die enge Einstichéffnung hindurchgegangen ist und sich 
auBerhalb der Kérperhiille befindet. Das Mycetomgewebe trocknet an 
der Luft sehr rasch ein und fallt nach einiger Zeit von selbst ab, oder es 
kann mit einer Nadel leicht abgestreift werden. Die Hinstichéffnung 
selbst ist dann mit einem Wundpfropf verschlossen, der aus Resten des 
vertrockneten Mycetomgewebes und Gerinnsel besteht, und der infolge 
seiner Kleinheit die spiteren Hautungen nicht behindert. 

35* 
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Die Abb. 2—5 zeigen uns Erststadiumslarven der Kleiderlaus vor 
und nach der Operation. Abb. 2 zeigt die Magenscheibe unter normalen 
Bedingungen. Bei Abb. 3 ist sie bereits durch die Einstichoffnung hin- 
durch nach auBen gezogen worden und an der Luft vertrocknet. Auf 


Abb. 2. 


Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 2—5. Erststadiumslarven vor und nach der Operation. Die Magenscheibe erscheint als 
heller Fleck auf dem dunklen Magen. Etwa 30x. Abb. 2. Normales Tier vor der Operation 
Abb. 38. Das Mycetom ist durch die Einstichéffnung nach auBen gebracht (hohe Hinstellung). 
Abb. 4. Das an der Luft vertrocknete Mycetomgewebe ist abgestreift. Abb. 5, Partielle Bxstir- 
pation. Nur die Mitte der Magenscheibe wurde entfernt. 


Abb. 4 ist der vertrocknete Gewebsfetzen abgestreift, und man sieht, daB 
die Magenscheibe bis auf einen winzigen Gewebsrest vollig entfernt ist. 
” i= J . 1 1 =] > = 5 
In Nr. 5 wurde nur die Mitte des Mycetoms herausgezogen, wihrend 
die peripheren Teile im Tier verblieben. Vor allem diese letzte Abbildung 


zeigt, auf welch geringen Umfang sich die Operationswunde beschranken 
1aBt. 
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Besondere aseptische VorsichtsmaBregeln sind bei der Operation nicht 
notwendig. Fremdinfektionen nach der Operation wurden nie beobachtet. 

Wird nicht das ganze Mycetom nach auBen gebracht, sondern nur 
ein Teil desselben, so verbleibt je nach der GréBe des Mycetomrestes ge- 
wohnlich auch eine gréRere oder kleinere Anzahl lebensfihiger Sym- 
bionten im Wirt zurtick. Man hat es also in der Hand, durch partielle 
Exstirpation der Magenscheibe die Zahl der Symbionten in der Laus 
beliebig zu dosieren. Derartig partiell exstirpierte Tiere konnen, wie wir 
noch sehen werden, fiir Fragen nach der Regulation des symbiontischen 
Verhaltnisses und nach abgestuften Ausfallserscheinungen sehr aufschluB- 
reich sein. 


ee pe . Ms s . E <i = oa a 


Abb. 6. Sagittalschnitt durch die Operationswunde nach der Hiiutung. VO6llige Regeneration der 
Cuticula. Magenwand unversehrt. 300 x. 


Ob die Operation gelungen ist oder nicht, lat sich unmittelbar nach 
dem Hingriff noch nicht entscheiden. Sie ist zweifellos als nicht ge- 
lungen zu betrachten, wenn die Magenwand dabei so geschidigt wurde, 
daB sie nicht mehr verheilen kann. Bei solchen Tieren erscheint dann ge- 
woéhnlich 1—2 Tage nach der Operation durch Ubertritt des Magen- 
inhaltes in die Leibeshéhle eine diffuse Rotfarbung, die sich rasch tiber 
den ganzen Korper verbreitet und gewohnlich noch vor der Hautung den 
Tod des betreffenden Tieres zur Folge hat. Ebenso sind anscheinend die- 
jenigen Tiere schwer geschiidigt, die nach der Operation nicht mehr im- 
stande sind, die Haiutung zu ttberstehen. Andere Tiere dagegen zeigen 
nach der Operation keine 4uBeren Verainderungen und machen in voll- 
kommen normaler. Weise ihre Hautung durch. Wir diirfen das wohl als 
ein Zeichen dafiir auffassen, da die Operation als solche keine nach- 
haltigen Schadigungen verursacht hat. Untersuchen wir namlich einige 
Tage spiter ihre Operationswunde auf Schnittpraparaten, so ergibt 
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sich, daB bei solchen Tieren die Magenwand tatsachlich vollstandig in- 
takt ist. Abb. 6 zeigt in einem sagittalen Langsschnitt den Zustand der 
Operationswunde bei einem derartigen Tier. Die Operation erfolgte im 
dritten Larvenstadium, die Fixation einige Tage nach erfolgter Hautung. 
Der Wundpfropf, der bei der Larve den provisorischen Verschlu8 des 
Stichkanals gebildet hatte, ist noch deutlich sichtbar. Gleichzeitig er- 
kennt man aber, daB durch einen RegenerationsprozeB der Epidermis 
die fehlende Cuticula an dieser Stelle bereits wieder vollstandig nach- 
gebildet wurde. Ebenso ist deutlich zu erkennen, da das Epithel der 
Magenwand an dieser Stelle véllig unversehrt ist und auch keinerlei 
Reizerscheinungen zeigt. Der Wundpfropf sowohl wie auch die leichte 
Eindellung an der Operationsstelle verschwinden meistens im Laufe der 
Zeit noch vollstandig, so daB bei alteren Tieren ttberhaupt keine Spur der 
Operation mehr zu erkennen ist. Eine derartig verheilte Wunde tbt 
sicherlich keinerlei schadigenden Einflu8 auf ihren Trager aus; ihr Vor- 
handensein kann daher bei unseren Betrachtungen iiber die Folgen des 
Symbiontenverlustes ignoriert werden. 

Es ist demnach mit dieser Technik méglich, bei der Kleiderlaus die 
Magenscheibe zu exstirpieren, ohne dem Tier dabei durch die Operation 
als solche irgendwelche nachhaltigen Schadigungen zuzufitigen. Bei un- 
seren letzten Versuchen vollendete etwa die Halfte aller operierten 
Tiere ihre Hautung in normaler Weise. 

Bevor wir nun die Ergebnisse schildern, die mit dieser Methode der 
Mycetomexstirpation erzielt wurden, miissen wir noch ausfihrlich auf 
die Ziichtung und Haltung der Versuchstiere im Laboratorium ein- 
gehen, da ohne genaue Kenntnis dieser technischen Einzelheiten eine 
Beurteilung der Versuche unmoglich ist. 


2. Ziichtung und Haltung der Versuchstiere. 

Die Versuche wurden in Jerusalem mit zum Teil frei gefangenen, zum Teil 
im Laboratorium aufgezogenen Kleiderliusen durchgefiihrt. 

Die Aufzucht ist mit ziemlichen Unannehmlichkeiten verknipft, hat aber 
den Vorteil, da& man gréBRere Mengen gleichalteriger Tiere, deren Vorgeschichte 
man genau kennt, fiir die Versuche erhalten kann. Die Gefahr, daB die Labora- 
toriumstiere schwacher sind als die frei gefangenen, ist gerade bei den Laiusen 
auBerordentlich gering, da man ihre Haltung auch im Laboratorium den natiir- 
lichen Verhaltnissen weitgehend anpassen kann. Es wurden auch nie irgend- 
welche Unterschiede zwischen den im Laboratorium aufgezogenen und den frei 
gefangenen Tieren bemerkt. 

Fiir die Zucht der Liuse im Laboratorium wurden kleine mit Gaze itiber- 
zogene Kafige verwendet, die durch ein Gummiband am Unterarm befestigt und 
so beliebig lange am Kérper getragen werden konnten. Diese Kafige waren lang- 
liche Holzkastchen mit einer Grundflache von 7,5 x 2 cm und einer Hohe von 1 em. 
Im Boden befindet sich eine rechteckige Offnung von 5,5x1cm, die mit einer 
Seidengaze von etwa 450 Maschen pro Quadratzentimeter bespannt ist. Diese 
Maschenweite geniigt, um auch die kleineren Larvenstadien zuriickzuhalten und 
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gestattet andererseits Larven wie Imagines eine unbehinderte N ahrungsaufnahme, 
wenn der Kafig mit dieser Unterseite an die Kérperhaut angedriickt wird. Die 
Oberseite des Kafigs wird von einem abnehmbaren Deckel gebildet, der ebenfalls 
gazeiiberspannte Offnungen besitzen muB, um eine geniigende Durchliftung zu 
erméglichen. 

In einem solchen Kafig kann eine gréBere Anzahl von Liusen zu gleicher 
Zeit gefiittert werden. Fir bestimmte Experimente war es jedoch notwendig, 
das Verhalten einer Reihe einzelner Liuse unter vollig identischen Bedingun- 
gen zu beobachten. Fiir diesen Zweck wurden die Kafige durch Korkscheibchen 
als Zwischenwande in fiinf gleichgroBe wirfelférmige Kammern von etwa 1 ccm 
GréBe geteilt, die dann jeweils von einem Individuum bzw. einem Parchen be- 
wohnt wurden. 

Kin Verweigern der Nahrung, wie es bei blutsaugenden Dipteren in Gefangen- 
schaft so haufig ist, wurde in unseren Versuchen bei normalen Lausen nie be- 
obachtet. 

Zur Erhaltung der Zucht geniigt es, zweimal taglich zu fiittern. Das geschah 
in der Weise, da die Zuchtkafige morgens und abends fiir etwa je 1/,—2 Stunden 
am Unterarm befestigt wurden. Tiere, die jedoch im Versuche standen, wurden 
den ganzen Tag tiber, also etwa 12 Stunden, am Ko6rper getragen, weil diese Art 
der Fiitterung den natiirlichen Verhaltnissen mehr entspricht. 

In den Pausen zwischen den Fiitterungen wurden die Kafige in einem Inku- 
bator gehalten, der eine Temperatur tagsiiber von etwa 30°C und nachts von 
259 C hatte, und dessen relative Luftfeuchtigkeit zwischen 40 und 60% schwankte. 

Alle 2—3 Tage wurden die Kafige, die die Imagines enthielten, geéffnet, die 
abgelegten Hier herausgenommen und jede Entnahme gesondert in einem kleinen 
Glasréhrchen bis zum Schliipfen im Inkubator gehalten. Die-Kier wurden aus- 
schlieBlich an Wollfaden abgelegt, mit denen die Kafige zu diesem Zwecke reich- 
lich versehen wurden. 

Der Prozentsatz der zum Schliipfen kommenden Hier ist zuweilen bei ver- 
schiedenen Gelegen, auch wenn diese unter gleichen Bedingungen gehalten wer- 
den, auBerordentlich verschieden. Als Grund dafiir fanden wir, daB nicht nur 
auBere Faktoren wie Temperatur und Luftfeuchtigkeit iiber das Schliipfen ent- 
scheiden, sondern da auch noch innere Faktoren, die von dem Zustande des 
Muttertieres zur Zeit der Hiablage abhangig sind, hierbei eine wesentliche Rolle 
spielen. Hat z. B. das Muttertier einige Tage gehungert, so wird es auch dann, 
wenn ihm Nahrung bereits wieder reichlich zur Verfiigung steht, noch fiir 1 bis 
2 Tage schliipfunfahige Kier ablegen. Solche Hier schrumpfen vielfach sofort nach 
der Ablage und trocknen ein. In manchen Fallen zeigen die Kier Entwicklungs- 
beginn, sterben aber dann auf verschiedenen Stadien ab. Man kann also nur bei 
genauer Kenntnis der Vorgeschichte entscheiden, warum in einem besonderen 
Falle ein Schliipfen des Eies nicht zustande gekommen ist. Befanden sich die 
Muttertiere und die von ihnen abgelegten Hier dauernd unter giinstigen Bedingun- 
gen (12stiindige Fiitterung, Temperatur: 28—30°, relative Luftfeuchtigkeit: 
40 bis 60%), dann erfolgte in der Regel auch ein nahezu 100% iges Schlipfen. 

Ebenso wie die Schliipffahigkeit ist auch die Zahl der abgelegten Hier weit- 
gehend von der aufgenommenen Nahrungsmenge abhangig. Jedoch auch hier 
sind bei gleicher Vorgeschichte und gleicher Haltung der Tiere die von den ein- 
zelnen Weibchen in gleichen Zeitraumen abgelegten Kimengen einander nahezu 
vollig gleich. Derartige individuelle Unterschiede, wie sie Trrscuack bei der Bett- 
wanze beobachtet hat, traten in dem von uns benutzten Lausebestand nicht auf. 
Das ist vielleicht darauf zuriickzufiihren, daB die Laus, abgesehen von ihren 
Symbionten, die ja stets in nahezu gleicher Anzahl vorhanden sind, keine weiteren 
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Mikroorganismen in ihrem Kérper beherbergt, wahrend in der Bettwanze aufer 
dem Symbionten noch ein zweiter Mikroorganismus auftritt, der ziigelloser als 
die Symbionten verschiedene Gewebe befallen und dessen Infektionsstarke bei 
verschiedenen Individuen sehr stark schwanken kann. 

Die histologische Untersuchung des Materials erfolgte an Hand von Paraffin- 
schnitten. Die Lause wurden, nachdem die Beine dicht am Rumpf abgeschnitten 
waren, iiber Nacht in Bouin fixiert, dann tiber Alkohol, Chloroform in Paraffin 
eingebettet und meistens in sagittaler Richtung in 8 « dicke Serienschnitte zer- 
legt. Gefarbt wurde mit Herpennartns Hamatoxylin. In einigen Fallen, vor 
allem bei Embryonen, kam auch Enriicus Hamatoxylin zur Anwendung. 


IV. Das Verhalten der Versuchstiere nach Exstirpation 
der Magenscheibe. 

Das normale Uberstehen der Hautung einige Tage nach erfolgter 
Exstirpation wurde von uns als Anzeichen dafiir betrachtet, daB der 
Eingriff als solcher keine nachhaltigen Schadigungen bei dem operier- 
ten Tier hervorgerufen hat. Verfolgt man aber das Verhalten solcher 
Tiere etwas langer, so zeigt sich, daB auch nach glatt verlaufener Hau- 
tung und anfanglich vollig normalem Befinden bei einem Teil der ope- 
rierten Tiere mehr oder minder pl6tzlich deutliche Krankheitserschei- 
nungen auftreten. 

Betrachten wir zunachst das Verhalten solcher Tiere, denen in ihrem 
dritten Larvenstadium das gesamte symbiontenhaltige Mycetom ex- 
stirpiert worden war. Ergab die Hautung weibliche Tiere, so waren 
diese, wahrend sie die ganze Zeit hindurch vorher in normaler Weise ge- 
fressen hatten, einige Tage nach der Hautung plotzlich nicht mehr im- 
stande, Nahrung aufzunehmen. FKinige versuchen zu fressen, es tritt 
aber bei ihnen trotz heftiger Anstrengungen und 6fteren Einstechens 
kein Blut in den Magen-Darmkanal ein. Andere wiederum sind voll- 
kommen apathisch und anscheinend sehr schwach, denn sie vermégen 
ihre Gliedmafen nur sehr unvollkommen zu bewegen. Sie sind z. B. 
nicht imstande, sich irgendwo anzuklammern oder sich umzudrehen, 
wenn sie auf den Riicken gelegt werden. In beiden Fallen sterben die 
Tiere, wenn sie sich selbst tiberlassen bleiben, etwa 1—2 Tage nach Auf- 
treten dieser Symptome. Werden sie nach der Methode von WeEIGL mit 
Hilfe einer feinen Kapillare durch rektale Injektionen von Blut er- 
naihrt, so laBt sich ihr Leben noch um einige Tage verlangern, ohne da® 
sie sich jedoch von ihrem Schwichezustand erholen. Vielmehr nimmt 
der Krafteverfall stetig zu, bis auch hier der Tod eintritt. Da8 normale 
Tiere zu schwach sind, um fressen zu kénnen, tritt auch bei gesunden 
Liusen auf, wenn sie namlich extrem gehungert haben. Die Anzeichen 
von Schwache sind bei den Hungertieren durchaus den eben geschil- 
derten ahnlich. Der Unterschied ist nur, daB bei normalen Liusen die 
Schwiche regelmaBig erst dann auftritt, wenn die Tiere sich bei héheren 
Temperaturen 4—5 Tage ohne jede Nahrung befunden haben, wihrend 


Das Verhalten der Kleiderlaus bei Ausschaltung ihrer Symbionten. 541 


sich bei symbiontenfreien Weibchen diese Symptome bei reichlicher 
Fiitterung zeigten. Ja, sie treten sogar um so friiher auf, je reichlicher 
die Ernihrung war. AuBerdem erholen sich normale Hungertiere nach 
einer einzigen Injektion von Blut so, daB sie wieder imstande sind, selb- 
stiindig zu fressen, wahrend das bei den mycetomfreien Tieren nie der 
_ Fall war. Allen Tieren dieser Gruppe war ferner eine deutliche Stérung 
der Eiproduktion gemeinsam. Die Hier wurden, wenn iiberhaupt, ver. 
_ spatet abgelegt, ihre Anzahl war stets bedeutend geringer als die von nor- 
_ malen Kontrolltieren, die unter den gleichen Bedingungen gehalten wur- 
den. Der gréBte Teil der abgelegten Kier schrumpfte sofort nach der 
Ablage zusammen und trocknete vollstiindig ein. Nur ganz wenige ent- 
wickelten sich weiter, aber auch von diesen kam nicht ein einziges zum 
Schliipfen. Die Embryonen starben ausnahmslos, noch bevor ihre Ent- 
wicklung beendet war, gewohnlich 2—3 Tage vor dem Schliipfen. Mehr- 
fach konnte beobachtet werden, dafi die zuerst abgelegten Eier eines 
Tieres sich zu entwickeln begannen, wahrend alle spateren von vorn- 
herein entwicklungsunfihig abgelegt wurden. Der umgekehrte Fall trat 
nieein. 

Alle die eben geschilderten Erscheinungen kénnen auch, wie wir 
schon gehort haben, bei der Ablage symbiontenhaltiger Weibchen auf- 
treten, allerdings nur dann, wenn die betreffenden Tiere sich in einer 
langeren Hungerperiode befinden oder eine solche eben’ durchgemacht 
haben. Beides trifft fiir unsere mycetomfreien Weibchen nicht zu. Wir 
haben also hier ,,Hungersymptome trotz reichlicher Ernahrung“. 

Die Protokolldaten derjenigen operierten Weibchen, deren Verhalten 
eben geschildert wurde, insgesamt 15, sind in Tabelle | vereinigt. 

Aus der Zusammenstellung kénnen wir entnehmen, daf bei allen 
diesen 15 Tieren die Operation mindestens 3 Tage vor dem Schlipfen 
stattgefunden hatte, wihrend die Schwichesymptome meistens erst am 
4. Tage nach der Hiutung einsetzten, durchschnittlich also 6—8 Tage 
nach der Operation. Kein einziges Weibchen lebte langer als héchstens 
7 Tage nach der 3. Hautung. Die kiirzeste Lebensdauer als Imago, nam- 
lich nur 1 Tag, hatte C12. Allerdings ist hier ein Rif der Magenwand, 
der wohl durch unvollkommene Wundheilung hervorgerufen worden 
war, die Todesursache gewesen. Bei den iibrigen Tieren dagegen sind 
die unmittelbaren Folgen der Operation lingst ttberwunden und die 
Wunde schon véllig verheilt, es kann daher bei ihnen fiir das Auftreten 
aller oben beschriebenen ,,Hungersymptome bei den operierten Tieren 
nur das Fehlen der Magenscheibe samt ihren Symbionten verantwortlich 
gemacht werden. 

Betrachten wir nun das Verhalten solcher Weibchen, denen ebenfalls 
die larvale Magenscheibe exstirpiert wurde, die aber trotzdem ihre nor- 
male Anzahl von Symbionten besitzen. Diese Méglichkeit ist dadurch 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 36a 


542 


M. Aschner u. E. Ries: 


Tabellel.Verhalten derjenigenweiblichenDrittstadiumslarven,denen 
die gesamte symbiontenhaltige Magenscheibe exstirpiert wurde. 


”° 


12 


13 | 


19 | 


21 


Datum 
der 


19. 


16. 


20. 


22. 


22. 


22. 


Exstirpation 


3 VA 


VI. 


3. Hautung. Wie- 
viele Tage nach d. 
Exstirpation ? 


Auftreten d. Sym- 


ptome. Wieviele 
Tge. n. d.3. Hiiutg. 


4 


Wieviele Tage 


nach der 
Exstirpation ? 


7 


Bemerkungen 


Starb plotzlich vor Beginn der Hiablage 
am 23. V. 


|Begann am 25. V. mit der Eiablage und 


starb am selben Tage. 
Hiablage nicht beobachtet, war am 
8. VI. tot. 


8 | Stellte am 27. VI. nach Ablage von 4 Hiern 


ll 


12 


die Nahrungsaufnahme ein und wurde 
bis zum 3. VIE. mit WEeia~ts Methode 
der rektalen Injektion von Blut kinst- 
lich ernahrt, wobei sich sein Zustand 
dauernd verschlimmerte. Die am 27. VI. 
abgelegten Kier entwickelten sich ein 
paar Tage und starben dann ab. Die 
spater abgelegten Eier schrumpften so- 
fort nach der Ablage ein. 

Starb durch Rif der Magenwand am 
25. [X. Schon in der Larve war die 
Lymphe rotlich gefirbt, ein Zeichen 
fir die unvollkommene Heilung der 
Operationswunde. Auch die verlan- 
gerte Zeit des3. Larvenstadiums spricht 
fiir Schidigung durch die Operation. 

Stellte am 27. TX. nach Ablage der ersten 
Hier die Nahrungsaufnahme ein und 
wurde bis zum 30. IX. kiinstlich er- 
néhrt. Zunehmende Schwiche, lang- 
same und ganz schwache Peristaltik. 
Die ersten Eier zeigten Entwicklungs- 
beginn, die spateren schrumpften so- 
fort nach der Ablage. 

Legte insgesamt 10 Eier und war am 
2. XI. morgens véllig bewegungslos 
und muBte fixiert werden. 

Verweigerte am 29, X. die Nahrungsauf- 
nahme und wurde fixiert. 

Stellte am 3. XI. morgens die Nahrungs- 
aufnahme ein. Legte insgesamt 8 Hier, 
die ersten mit Entwicklungsbeginn. 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 


oc l|kog 
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Nr. der — g Se) § Felgae Bemerkungen 
Exstirpation) 358 )/S8 st | tes 
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ee 
— 
— 
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Hin Teil der Magenscheibe blieb bei der 
Exstirpation zuriick, anscheinend je- 
| doch nur Wandung, denn die Ampullen 
| . erwiesen sich bei spaterer histologi- 
scher Untersuchung vollig symbionten- 
frei. Legte am 24. XI. das erste, am 
25. XI. das zweite abortive Ei und 
. war am selben Abend trotz heftiger 
| . Saugbewegungen unfahig, Nahrung 
. . aufzunehmen. 
oes) 7. Xi. 4 4 8 | Wurde noch vor Ablage des ersten Eies 
am 25. XI. in typischer Weise krank. 
War plotzlich unfaéhig, die Beine zu 
bewegen, zeigte bei gefilltem Darm 
eine stark verlangsamte Peristaltik und 
. muBte fixiert werden. 


Goa} 14. X17 | 


coon) lie. |) -# 3 | 7 |Starb plotzlich am 24. XI. vor Beginn 
: der Eiablage. 
Sel My hed eames 2 7 | War bereits am 23. XI. etwas schwach 


und starb am 24. XI. anscheinend wah- 
rend der Ablage des ersten Kies. 

Ade) 26, XII. 3 6 | 9 |Legte ein abortives Ei und starb am 4, I. 

» 42) 26. XI. 4 5 | 9 |Starb ohne Eier abzulegen am 4. I. 


gegeben, daB die Symbionten noch einige Zeit vor der 3. Hautung simt- 
lich die Magenscheibe verlassen, um die Ovarialampullen zu besiedeln. 
Die Exstirpation mu8 nur zu einer Zeit geschehen, in der die Auswande- 
rung der Symbionten aus der Magenscheibe bereits erfolgt ist. Das 
pflegte, wie wir in mehreren Versuchen feststellen konnten, etwa 2 bis 
3 Tage vor der Hautung der Fall zu sein. 

Die Exstirpation der symbiontenfreien larvalen Magenscheibe wurde 
an einer verhaltnismaBig groBen Zahl von Tieren durchgefihrt. In 
manchen Fallen unfreiwillig, denn in der ersten Zeit fehlte uns die Er- 
fahrung, um einer Laus von aufen ansehen zu kénnen, ob die Magen- 
scheibe von den Symbionten bereits verlassen war oder nicht. 

Die Resultate waren stets eindeutig und in allen Fallen wtberein- 
stimmend: Es trat tberhaupt keine Reaktion auf; Exstirpation der 


leeren Magenscheibe hatte keinerlei nachteilige Folgen fiir die operierte 
36* 
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Laus. In der folgenden Zusammenstellung (Tabelle 2) sind die Proto- 
kolldaten von acht solcher Falle angefiihrt, die die Behauptung hin- 
reichend belegen. Der Versuch wurde an einer viel gréBeren Anzahl von 


Tabelle 2. 
Protokolldaten derjenigen weiblichen Drittstadiumslarven, denen 
die vondenSymbionten verlassene Magenscheibe exstirpiert wurde. 


Datum 
der 
Exstirpation) 


3. Hautung. 


Wieviele 


' Tage nach 


der Ex- 


stirpation ? 
/ { 


| 
| 


Beobach- 


tung abge- 


brochen. 
Wieviele 


| Tge.n. d. Ex- 


stirpation ? 


Bemerkungen 


a Ea 


C 22 


36 
» 45 


51 


», 52 
., 53 


14. 


26. 


26. 
Wile 


it 


UU 
ll. 


XI. : 


XI. 


XI. | 


VI. 


Vil. 
VI. 


3 


3 
3 


| 
} 


25 


17 


17 
16 


13 


11 


9 
9 


Exstirpation erfaBte anscheinend nur die 
' leere Magenscheibe, denn das Tier 
| war, wie spatere histologische Unter- 
suchung zeigte, mit Symbionten ver- 
sehen. Wurde am 9. XII. nach 3tagi- 
ger Hungerpause lebend fixiert. Die ab- 
gelegten Eier entwickelten sich normal. 

[Hebend fir histologische Untersuchung 
fixiert am 12.1. Produzierte in nor- 
maler Weise Hier und zeigte spiter 
bei der histologischen Untersuchung 
Ovarialampullen, die in der iiblichen 
Stiirke von Symbionten besiedelt waren. 

‘Wie in Nr. 35. 

Anscheinend nur die leere Magenscheibe 
exstirpiert. Das Tier legte die normale 

_ Zahl normaler Hier. Lebend fixiert 

| am 22. VI. 

Nur die leere Magenscheibe exstirpiert. 
Normaler Symbiontenstand in den 

_ Ampullen. Normale schliipffihige Kier: 

| Lebend fixiert am 19. VI. 

Partiell exstirpiert, jedoch anscheinend 
nur die leere Magenscheibe. Normale 
Kiproduktion. Lebend fixiert am 22.VI. 
Normaler Symbiontenbestand in den 

| Ampullen. 

Wie Nr. 51. 

|Wie Nr. 51. 


Lebend fixiert am 20. VI. 
Lebend fixiert am 20. VE 


Tieren durchgefiihrt. Es wurde aber, da die Resultate véllig eindeutig 
waren, darauf verzichtet, auBer den acht angefiihrten noch weitere 
Falle tiber langere Zeitraume hin zahlenmaBig zu verfolgen. Es konnte, 
wenn die tagliche Eiproduktion bei einem operierten Tiere normal war; 
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daraus stets mit Sicherheit auf emen normalen Symbiontenbestand in 
den Ampullen geschlossen werden. 

Tiere, denen die leere Magenscheibe exstirpiert wurde, zeigen also weder 
in threr Lebensdauer noch in der Zahl der von ihnen gelegten schliip}fihigen 
Hier irgendwelche Unterschiede gegeniiber normalen Kontrolltieren, die 
unter gleichen Bedingungen gehalten werden. Dieses Resultat beweist, dap 
eine gelungene Magenscheibenexstirpation als solche keine nachweisbare 
Schddigung in dem betreffenden Tier hervorruft. Ferner aber zeigt es deut- 
lich, dap die Magenscheibe, jedenfalls nachdem sie von den Symbionten 
verlassen ist, keinerlei Bedeutung fiir die Laus besitzt. 

Wir wenden uns jetzt zu der Gruppe derjenigen Drittstadiumslarven, 
bei denen nur ein Teil der Magenscheibe und somit auch nur ein Teil der 
Symbionten durch die Operation entfernt wurde. Wie die folgende 
Tabelle 3 zeigt, ist das Verhalten der Tiere dieser Gruppe nach der Opera- 
tion durchaus nicht einheitlich gewesen. Neben solchen Weibchen, die 
tiberhaupt keine Reaktion zeigten und in ihrem Verhalten und in der Ei- 
ablage von normalen Weibchen nicht zu unterscheiden waren (C 41, 47 
und 57), gibt es andere Tiere, die simtliche Symptome der total ex- 
stirpierten Tiere von Gruppe | zeigten (C 10, 14, 44, 49). Es traten bei 
ihnen dieselben Anzeichen von Schwiache auf, und ebenso war die Hi- 
produktion deutlich gest6rt, wie aus der geringen Anzahl und der 
mangelnden Schlipffihigkeit der abgelegten Hier hervorgeht. Andere 
Weibchen wiederum nehmen Mittelstellungen zwischen den beiden Ex- 
tremen ein. Die Schwacheerscheinungen treten entweder gar nicht oder 
erst sehr viel spater ein als bei Gruppe 1, und die von ihnen abgelegten 
Kier sind zahlreicher als die der total exstirpierten Weibchen, wenn auch 
die Eiproduktion nicht die normaler Weibchen erreicht (C 23, 39, 50, 
54, 55). Ahnlich verhalt es sich mit der Schliipffihigkeit dieser Hier. 
Neben normalen schliipffahigen Eiern wurden zuweilen auch noch solche 
abgelegt, die sofort nach der Ablage vertrockneten oder aber im Laufe 
der Entwicklung abstarben (‘Tabelle 3). 

Die Folgeerscheinungen nach der Exstirpation erstreckten sich in 
einigen Fallen iiber verhiltnismaBig sehr groBe Zeitraume. So wurde 
z. B. bei C 23 und C 55 noch 23 Tage nach der Operation eine deutlich 
verminderte Eiproduktion beobachtet. 

Wenn wir uns fragen, worauf diese lange Nachwirkung, die ganz 
offensichtlich eine Ausfallserscheinung darstellt, zuriickzufihren ist, so 
kommen nur zwei Méglichkeiten in Betracht. Entweder ist die Magen- 
scheibe selbst ein lebenswichtiges Organ, das nicht ohne Schaden fiir 
seinen Trager ganz oder teilweise ausgeschaltet werden kann, oder aber 
die Symbionten sind unentbehrlich, und es ist deren Fehlen, das die 
Schadigungen hervorruft. 

Nach dem Zeitpunkt der Auswanderung der Symbionten hat die 
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Tabelle 3. Protokolldaten derjenigen weiblichen Drittstadiumslar- 
ven, denen nur ein Teil der symbiontenhaltigen Magenscheibe 
exstirpiert wurde. 


Datum 
Nr. der 
Exstirpation 


Bemerkungen 


3. Hautung. Wie- 
Exstirpation ? 
uftreten d. Sym- 
~1 | ptome. Wieviele 
Besiedlung der 
+ jAmpullen durch d. 
Symbionten! 


viele Tage nach d. 
ge. n.d. 3. Hautg. 


<< LC 


C10); 2. VIII. 


oo 


Die ersten Eier wurden am 9. VIII. ge- 
legt. Am 12. VIII. plotzlicher Tod. Die 
Kier schrumpften ziemlich bald nach 

| | | der Ablage ein. Die Ampullen ent- 

| hielten ganz vereinzelte Symbionten. 


Stellte am 27. TX. nach der ersten Ei- 
ablage die Nahrungsaufnahme ein und 
wurde bis zum 5. X. rektal ernahrt 
und dann noch lebend fixiert. Zustand 
zur Zeit der Fixation: Peristaltik ziem- 
lich kraftig, Bewegungen der Extremi- 
taten schwach. Histologische Unter- 
suchung zeigte vereinzelte Symbionten 
in der Ampulle. Die ersten Hier ent- 
wickelten sich ein paar Tage und star- 

iets | ben dann ab. Die spater abgelegten 

| | | Eier schrumpften sofort nach der Ab- 
| lage. 

foo a las Xt. 3 — ++ | Das Tief zeigte in seinem Befinden, ab- 

| gesehen von etwas verringerter Ki- 

| produktion, kein Abweichen von der 
| Norm. Histologische Untersuchung 
| | . wies deutliche Liicken in der Besied- 
| lung der Ampullen auf. Lebend fixiert 
| am 6, XII. 


» o8 | 26. XII. 3 LOLS Das Mycetom war bis auf einen kleinen 
| Rest entfernt worden. Die tagliche 
Eiproduktion war geringer als die nor- 
maler Kontrolltiere. Tod erfolgte plotz- 
. | lich am 8.L 


» of | 26. XII. 3 — | ++ | Verringerte Zahl von Symbionten in der 
| ’ Ampulle. Verringerte Eiproduktion. 

| Wurde am 13.1. lebend fixiert. 

» 41 | 26. XIT. 3 — ( +++] DieExstirpation erfaBte nur einen kleinen 

Teil der Magenscheibe. Normale Ei- 


produktion. Wurde lebend fixiert am 
12. I. 


Peles 0 IX. SINT Aes 


, 44 | 26, XII. 


Or 
ive) 
+ 


| Ks wurden nur wenige abortive Eier 
| abgelegt. Das Tier wurde am 9. I. 
| schwach und muBte fixiert werden. 
Zahl der Symbionten in den Ampullen 
stark herabgesetzt. 


+ ++ + Ampullen normal besiedelt. + + Besiedlung der Ampullen liicken- 
haft. + Nur ganz vereinzelte Symbionten in den Ampullen. 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 


Bemerkungen 


peneres 82% HS 
pau|aei ies 
Datum | pas |S Sm) wee 
Nr. der gga sFa | Sas | 
Exstirpation|) $8 3|/Sst|/ ss 
Say Ke sa Ss 
Aoi |e S| 2 
ae (Shes 
C2710. V1... | 4 FLD te se ae 
| | 
a, 20 | LO: VI. 4 Sh |Feae ae 
5 49 10, VE | 4 2 + 
| 
250/10. VI; 4 — | ++ 
mot ISVit, | “2 — | ++ 
| 
Ps 55 eV bE 3 20 as 
. 
| 4 
— . 
SopGet ds VEL Ant? ++ 
bt) a. VIE | 4  -— jee 


| 


Partiell exstirpiert (nur Mycetomwand?). 
Fast normaler Symbiontenbestand. 
Fast normale Eiproduktion. Lebend 
fixiert am 20. VI. 


Wie Nr. 47. Lebend fixiert am 22. VI. 


Stellte am 16. VI. plétzlich die Nahrungs- 
aufnahme ein und zeigte krampfartige 
Starre der Extremititen. Zeigte bei 
der histologischen Untersuchung nur 
ganz vereinzelte Symbionten in den 
Ampullen. 


Zeigte deutlich verminderte Eierproduk- 
tion und auferdem noch mangelhafte 
Schliipffahigkeit der abgelegten Hier. 
Wurde am 20. VI. lebend fixiert. Am- 
pullen schwach besiedelt. 


Hamolymphe nach der Operation schwach 
rotlich gefarbt. Nach dem Schliipfen 
unfaihig zu fressen, erholt sich aber 
nach rektaler Fitterung und saugt 
am Abend bereits selbstandig. Lier 
teils abortiv, teils mit Entwicklungs- 
beginn, in ihrer Zahl stark reduziert. 
Lebend fixiert am 11. VII. Ampullen 
schwach besiedelt. 


Sehr kleines Restmycetom. Nach dem 
Schlipfen 3 Tage lang Zugabe von 
Hefeextrakt zur Nahrung. Lier teils 
abortiv, teils mit Entwicklungsbeginn. 
In ihrer Zahl stark reduziert. War am 
Morgen des 24. VII. trotz aufgenom- 
mener Nahrung schwach. Ampullen 
nur ganz vereinzelte Symbionten. Die 
nichtabortierten Eier entwickelten sich 
etwa bis zum 6. Tag und starben dann 
ab. Sie enthielten Embryonen mit ent- 
weder sehr schwach besiedelter oder 
steriler Magenscheibe. 


Hier teils abortiv, teils mit Entwicklungs- 
beginn. In ihrer Zahl stark reduziert. 
Erhielt bei einer rektalen Injektion 
einen Magenri8 und starb am 11. VII. 
Ampullen schwach besiedelt. 


Wahrscheinlich nur ein Teil der Myce- 


tomwandung exstirpiert. Hiablage nor- 
mal. Am 11. VII. lebend fixiert. Am- 


pullen normal besiedelt. 
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Magenscheibe, wie schon gezeigt wurde, keinerlei Bedeutung mehr fur 
die Laus. Aber es wire immerhin méglich, da8 vor der Auswanderung 
die Verhaltnisse anders liegen. Man kann sich durchaus vorstellen, daf 
im Laufe der postembryonalen Entwicklung der Laus eine bestimmte 
Funktion der Magenscheibe in der gleichen Zeit aufhért, in der die Sym- 
bionten dieses Organ verlassen. Diese Anderung der Funktion kénnte so- 
gar die Ursache fiir das Auswandern der Symbionten darstellen. 

_ Die Annahme ist logisch méglich, aber sie erklart nicht die lange 
Nachwirkung der partiellen Exstirpation. Die hypothetische Funktion 
der Magenscheibe wird ja nur fiir kurze Zeit ausgeschaltet, nimlich bis 
zu dem Zeitpunkt, da sie gleichzeitig mit der Auswanderung der Sym- 
bionten von selbst erlischt, d. h. also fiir wenige Stunden bis etwa 1 Tag. 
Die Ausfallserscheinungen sind aber noch nach 23 Tagen unverandert 
deutlich gewesen. Hs bleibt also nur wbrig, die lange Nachwirkung auf 
das Fehlen der mit der Magenscheibe exstirpierten Symbionten zuritick- 
zuftihren. Diese Annahme wiederum setzt voraus, daB die Folgen der 
partiellen Exstirpation sich im Symbiontenbestande der Laus fir 
langere Zeit unverandert erhalten. Es miSte also der verminderte Sym- 
biontenbestand konstant bleiben und eine Ergainzung der fehlenden 
Symbionten unterbleiben. Das ist tatsachlich der Fall. Die partiell ex- 
stirpierten Tiere zeigen uns, auch wenn die Untersuchung langere Zeit 
nach der Operation stattfindet, Ovarialampullen, die je nach der GréBe 
des im Korper verbliebenen Restmycetoms auch verschieden stark mit 
Symbionten besiedelt sind. Neben solchen Mycetocyten, die in normaler 
‘Weise infiziert sind, finden sich véllig symbiontenfreie. Derartige Liicken 
in der Besiedlung treten bei normalen Lausen nie auf. Wir kénnen diese 
Erscheinung daher nur auf das mangelnde Regulationsvermégen der in 
den Ampullen befindlichen Symbionten zuriickfiihren. Es werden an- 
scheinend alle durch Vermehrung in den Ampullen neu entstandenen 
Symbionten ausschlieBlich fiir die Infektion der heranwachsenden Hier 
benutzt. 

Nun wird uns auch das verschiedene Verhalten der Tiere dieser 
Gruppe klar, denn wie aus den Protokollen ersichtlich ist, besitzen Tiere, 
die ein normales Verhalten gezeigt hatten, auch eine normale oder nahezu 
normale Anzahl von Symbionten in den Ampullen. Die Tiere, bei denen 
sich die Schwichesymptome am deutlichsten und am frithesten gezeigt 
hatten, besaBen die geringste Anzahl von Symbionten in den Ampullen, 
wahrend die Tiere, die in ihrem Verhalten Mittelstellungen zwischen den 
normalen und den deutlich kranken Tieren eingenommen hatten, mitt- 
lere Infektionsstiirken aufwiesen. Diese Beziehungen zwischen der Zahl 
der fehlenden Symbionten und dem Auftreten von Schwachesymptomen 
beim Wirtstier wiesen eine solche RegelmaBigkeit auf, daB man schon bei 
Lebzeiten des Tieres aus seinem Verhalten und vor allem aus der Zahl der 


Cet in 
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taglich abgelegten schliipffahigen Hier mit grofer Sicherheit auf den 
Grad der Ampulleninfektion schlieBSen kénnte. Die einzige Ausnahme 
von der Regel bildet C 55. Hier hatte man aus dem Verhalten des be- 
treffenden Tieres auf eine erheblich gréBere Symbiontenmenge ge- 
schlossen, als es tatsichlich besaB. Dieses Tier hatte als einziges un- 
mittelbar nach der 3. Hautung und die folgenden 3 Tage neben seinen 
Blutmahizeiten rektale Injektionen von Hefeextrakt erhalten. Ob tat- 
sachlich die rechtzeitige Zugabe von Hefeextrakt hier fir das auffallend 
schwache Auftreten der Ausfallssymptome verantwortlich ist, das muB 
erst noch durch weitere Versuche klargestellt werden. Zusatz von Hefe- 
extrakt zur Nahrung bei solchen Tieren, die bereits Symptome zeigten, 
war bisher immer wirkungslos gewesen. 

Die Tabelle 4 zeigt die Eiproduktion von Weibchen mit partiell be- 
siedelten Ampullen im Vergleich zu normal besiedelten Kontrolltieren, 
die unter vollig identischen Bedingungen gehalten wurden. Die Identitat - 
der Bedingungen fiir Versuchs- und Kontrolltiere wurde durch gleich- 
zeitige Haltung und Fiitterung aller Tiere je einer Gruppe im gleichen 
Kafig bewerkstelligt, so wie wir es bereits in Kapitel 3 geschildert haben. 
Es sind daher jeweils auch nur Tiere ein und derselben Gruppe unmittel- 
bar miteinander vergleichbar. 

Die mannlichen Liuse, denen die Magenscheibe im ‘dritten Larven- 
stadium exstirpiert wurde, zeigten in ihrem Verhalten deutliche Ab-— 
weichungen von den weiblichen Tieren. In der folgenden Tabelle sind 
19 Tiere angefiihrt. Die Zahl der symbiontenfreien Mannchen, die in un- 
seren Versuchen erhalten wurde, ist tatsichlich gréBer. Jedoch konnte 
wegen Raummangel in den KAafigen nicht bei allen Tieren eine Hinzel- 
beobachtung durchgefiihrt werden. Aber auch so ist es gentigend deut- 
lich, daB das Fehlen der Magenscheibe bei den Mannchen weit geringere 
Schadigungen hervorruft, als bei den Weibchen. 

Die operierten Tiere lebten nach der Hautung durchschnittlich noch 
12 Tage. Die entsprechende Zahl bei den Weibchen ist 4,3 Tage. Hinige 
der Minnchen lebten sogar 3 Wochen, ohne irgendwelche Anzeichen von 
Krankheit zu zeigen. Von den entsprechenden Weibchen lebte keines 
linger als 7 Tage nach der Hautung. In den Geschlechtsfunktionen der 
operierten Mannchen lieBen sich keine Stérungen nachweisen. Frisch 
geschliipfte Weibchen, die mit solchen Mannchen gepaart worden waren, 
legten nachher befruchtete, entwicklungsfahige Eier. Diese Angaben 
mégen gentigen, um die Verschiedenheit der Reaktionen bei Mannchen 
und Weibchen zu illustrieren. Der Unterschied wird noch krasser, wenn 
man bedenkt, da8 bei den Liusen im allgemeinen die Mannchen die 
empfindlicheren und kurzlebigeren sind. 

Die Operation ist fir mannliche und weibliche Larven die gleiche. 
Wenn sich die Tiere trotzdem derartig verschieden verhalten, so kann 
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Tabelle 5. Protokolldaten der mannlichen Drittstadiumslarven, 
denen die symbiontenhaltige Magenscheibe exstirpiert wurde. 


Bm wD 


Or 


11 
» 15 


» 31 


Datum 


bo 
> 


18. 


Wife 


26. 


26. 


Ii. 
Sethe 
V. 
V. 


der 
Exstirpation 


Ss 


XI. 


XII. 


XI. 


Hiutung. Wie- 
viele Tage nach d. 


ww a 


or or Or or 


Exstirpation ? 
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nach d. 3. Hiutg. ? 


Symptome bzw. 
Tod. Wieviele Tge 


a 
Cm w 


> 14 


Wieviele Tage 
nach der 
Pxstirpation ? 


a ee ee a ee ae eee 


ae 
Qa 


>18 


|>24 


> 24 


>19 


17 


{ 


Bemerkungen 


Starb plétzlich. 12. IV. 
3 - 1215 
% 5 10. V. 

Unmittelbar nach dem Schliipfen lebend 
fiir histologische Zwecke fixiert am ¢ 


Le, Wea e. 
Wurde zwei Wochen lang zusammen mit 
einem eben geschliipften normalen — 


Weibchengehalten. DasWeibchenlegte 

befruchtete entwicklungsfaihige Hier. 

Beobachtung wurde dann abgebrochen. 
Starb plotzlich am 12. VIII. 


| Befruchtete normale Weibchen. Stellte 


am 3. XI. plotzlich die Nahrungsauf- 
nahme ein. 

Befruchtete normale Weibchen. Starb 
plotzlich am 14. XI. 

Befruchtete normale Weibchen. Wurde 
am 15. XII. lebend fixiert. 

Wie Nr. 17. 

Wurde zusammen mit normalen Weib- 
chen gehalten und starb am 25. XI. 

Wie Nr. 25. Starb am 29. XI. 


fe ch ae 0 et BPE 
By gy, (LE % oer eek 
” ” 25. ” ” a XI. 


Zeigte am 3. XII. vollig normales Be- 
finden. Besaf ein kleines Restmyce- 
tom. Beobachtung nicht weiter fort- 
gesetzt. 

Nahm nach dem Schliipfen keine Nah- 
rung mehr zu sich. (Unvollkommene 
Heilung der Operationswunde?) . 

Befruchtete normale Weibchen, war am 
14. I. noch lebend. Beobachtung nicht 
langer fortgesetzt. 

Befruchtete normale Weibchen. Starb 
plétzlich am 12. I. 
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das nur darauf zuriickzufiihren sein, daB das exstirpierte Organ, hier also 
die Magenscheibe bzw. sein Inhalt, die Symbionten, fiir Mannchen und 
Weibchen eine verschiedene Bedeutung besitzt, und zwar fiir die Mann- 
chen eine wesentlich geringere als fiir die Weibchen. Tatsachlich wissen 
wir, daB die Symbionten bei der mannlichen Kleiderlaus nach der 3. Hau- 
tung zu entarten pflegen, bis sie bei alteren Tieren nur noch eine Masse 
unfoérmigen Bakterienschutts darstellen. Diese Tatsache spricht sehr 
fir die Richtigkeit unserer obigen Behauptungen. 

- Es bleibt jetzt noch iibrig, das Verhalten derjenigen Liuse zu unter- 
suchen, denen die Magenscheibe im ersten oder zweiten Larvenstadium 


_exstirpiert wurde (Tabelle 6 und 7). 


a Bit sin! 


Geschah die Exstirpation im zweiten Stadium, dann machten die 
operierten Tiere innerhalb der normalen Zeit ihre 2. Hautung durch, 


% _ starben dann aber plétzlich entweder kurz vor oder nach der 3. Hautung, 
-einerlei ob es sich um miannliche oder weibliche Larven handelte. Der 
Tod trat in den meisten Fallen 8—10 Tage nach der Exstirpation auf. 


Auch hier ist es in einem Fall (B 2) méglich gewesen, ein Weibchen, das 


nach der Hautung die Nabrungsaufnahme verweigerte und so sehr rasch 


gestorben ware, durch rektale Injektionen von Blut noch einige Zeit am 
Leben zu erhalten. — Wurde die Magenscheibe nur partiell exstirpiert, so 
hatte, bei Entfernung nur kleiner Stiickchen, die Operation keinen nach- 
weisbaren Einflu8 auf das Verhalten der betreffenden Tiere (vgl. B 7, 
8 und 9). War das exstirpierte Stiick aber so groB, da® auch eine gréRere 
Anzahl von Symbionten mit entfernt wurde, und somit spaterhin auch 
nur eine sehr unvollkommene Infektion der Ampullen stattfinden konnte, 
so erfolgte ebenso wie bei den véllig symbiontenfreien Tieren ein vor- 
zeitiger Tod (B11 und 12). Eine Mittelstellung zwischen diesen beiden 
Grenzfallen nimmt das Tier B3 ein. Von der Magenscheibe war ein 
Stiick exstirpiert worden, nicht groB genug, um den Tod des betreffenden 
Tieres herbeizufiihren, aber andererseits doch gentigend, um einen, wenn 
auch nicht erheblichen Mangel an Symbionten hervorzurufen. Das Tier 
blieb bis zum 20. Tag nach der Operation in seiner taglichen EKiproduk- 
tion deutlich hinter den normalen Kontrolltieren zuriick (vgl. Tabelle 4). 
Also auch hier wieder ein Fall von einer sehr langen Nachwirkung der 
Operation, die héchstwahrscheinlich dadurch hervorgerufen wurde, daB 
auch innerhalb so langer Zeit kein Ersatz der fehlenden Symbionten 
stattgefunden hat. 

‘Die letzte Gruppe, mit der wir uns zu beschaftigen haben, umfaBt die- 
jenigen Larven, bei denen das Mycetom schon im ersten Stadium ent- 
fernt wurde. Wie Tabelle 7 zeigt, gelang es nur einem einzigen von den 
19 aufgefiihrten Tieren, alle drei Hiutungen durchzumachen. Dieses Tier 
(A 17) besaB jedoch, wie aus der Untersuchung seiner Nachkommen- 
schaft geschlossen werden konnte, die normale Anzahl von Symbionten. 
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Tabelle 6. Protokolldaten der Tiere, die im zweiten Larvenstadium 
operiert wurde. 


Z 
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; 2. Hii 
B G 


» 2 
3”? 3 
» & 
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9 8 
» 9 


Datum 
der 
Exstirpation 


15. IV. 


14. IX, 


| 18. XID. 


18. XII. 


26. XII. 
26. XII. 


8. VI. 


8. VI. 


8. VI. 


utung. Wie- 
viele Tage nach d. 


Exstirpation ? 


Or 


8. Hiutung. Wie- 
viele Tage nach d. 


for) 


2, Haiutung? 


eschlecht 


Auftreten d. Sym- 
ptome bzw. Tod. 
Wieviele Tage n. 
der Exstirpation ? 


a 
w 


| >26 


10 
10 


>11 


>12 


>14 


Bemerkungen 


Klebte, wahrscheinlich infolge von 
Schwiache, am Boden des Zucht- 
gefaiBes an und starb am 28. IV. 


Verweigerte seit der 3. Hautung 
die Nahrungsaufnahme und 
muBte rektal ernahrt werden, 
wobei der Zustand sich immer 
mehr verschlimmerte. Starb am 
3. X. Es wurden insgesamt nur 
2 Hier abgelegt, die bald nach 
der Ablage einschrumpften, am 
30. IX. 


Nur ein kleiner Teil der Magen- 
scheibe war entfernt worden. 
Kiproduktion blieb nur wenig 
hinter der normaler Kontroll- 
tiere zurtick. Wurde am 13. I. 
lebend fixiert und zeigte einen 
nahezu vollstiéndigen Symbion- 
tenbesatz in den Ovarialam- 
pullen. 


Stirbt vor der 3. Hautung ohne 
einen duBerlich erkennbaren 
Grund am 28, XII. 


Wie Nr. 4. Stirbt am 5. I. 


3. Hautung, am 5. I. 


Nur ein kleiner Teil der Magen- 


scheibe wurde entfernt. Ei- 
produktion normal. Lebend 
fixiert am 19. VI. Symbionten- 
bestand in den Ovarialampullen 
normal. 


Wie Nr. 7. Wurde am 20. VI. 
lebend fixiert. 


Wie Nr. 7. Wurde am 22. VI. 
lebend fixiert. 


| 


eS ee 


Stirbt plotzlich einen Tag nach der 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 


1 t ~ 
TACO SNS! 8 tda 
Seeleeul = |eees 
Datum || aisiesal ssca) eas ous 
: atum (eas Bae = sES SA ‘ 
Nr. der ; BSE) 3 oe = gS on Bemerkungen 
Exstirpation BSs Son a 3088 
Bexigse.| © |88sa 
Vo | Ficg oi Bees 
ae oF | 2853 


Stellte am 19. VI. die Nahrungs- 

aufnahme ein. Bis dahin war 
| noch kein Ei abgelegt worden. 
Tod trat trotz rektaler Injektion 
am 20. VI. ein. Ampullen sym- 
biontenfrei. 


to 
i 
4 

cs 


B10 | 8. VL 


< eld 8. VIL 3 4 w. 7 |Starb in der Hautung am 15. VI. 


Ampullen nahezu véllig sym- 
L biontenfrei. 

erica 8..VL. | 3 5 | w. 8 |War nach der Hautung nicht fahig 
Nahrung aufzunehmen und 
muBte am 16. VI. fixiert werden. 
Ampullen sehr liickenhaft be- 
siedelt. 


| 
| 
| 
| 


Die Magenscheibe ist hier also bei der Operation nicht erfaBt worden. 
Das Tier zeigte ein in jeder Beziehung normales Verhalten. Alle anderen 
Tiere dieser Gruppe dagegen starben, nachdem sie die 1. Hautung glatt 
liberstanden hatten, mit tiberraschender RegelmaBigkeit am 7. oder 
8. Tag nach der Operation, kurze Zeit vor oder nach der 2. Hautung. 
Ein Unterschied zwischen mannlichen und weiblichen Larven war hier- 
bei nicht festzustellen. Das Symptom, das dem Tod vorausging, war 
meistens, ahnlich wie in den anderen Gruppen, eine plotzlich eintretende 
Unfahigkeit, Blut aufzunehmen, trotz heftiger Saugbewegungen und mehr- 
fachen Einstechens. Bei einigen Tieren wurde ein allmahliches Langsamer- 
- werden simtlicher Bewegungen, auch der Peristaltik, beobachtet, das 
. ebenfalls zum vorzeitigen Tode fithrte. Solche Tiere starben zuweilen mit 
 gefiilltem Magen (Hungersymptome trotz reichlicher Nahrung!). Tiere 
- mit Restmycetomen lebten ein wenig linger als véllig symbiontenfreie, 
aber der Unterschied in der Lebensdauer zwischen symbiontenfreien und 
symbiontenarmen Tieren ist hier sehr viel geringer als bei den beiden an- 
deren Larvenstadien. In den partiell exstirpierten Erststadiumlarven 
bleiben die im Restmycetom befindlichen Symbionten anscheinend nicht 
‘ lange am Leben. Man findet bereits 8 Tage nach der Operation das Rest- 
mycetom entweder mit vollkommen degenerierten Symbionten angefillt, 
oder aber es ist véllig frei von Mikroorganismen. Vielleicht erklart diese 
Tatsache, warum beiden Erststadiumslarven der Unterschiedzwischen v6l- 
lig symbiontenfreien und zwischen symbiontenarmen Tieren so gering ist. 
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Tabelle 7. Protokolldaten der Tiere, die im ersten Larvenstadium 


operiert wurden. 


Bemerkungen 


Starb plotzlich am 19. XII. 
” ” °° 20. oe 


\Stellte am 27. V. morgens 
plotzlich die Nahrungsauf- 
| nahme ein. 

| 


‘Wie Nr. 3. 

‘Wie Nr. 3. 

‘Trotz heftiger Saugbewegun- 
gen am 27. V. unfaihig Nah- 
rung aufzunehmen. 

Wie Nr. 3. 

‘Wie Nr. 3. Histologische Un- 

_ tersuchung zeigte symbion- 

tenfreien Mycetomrest. 


\Wie Nr. 3. 


War am 27. V. abends vdollig 
bewegungslos. 


‘Wie Nr. 10. 


Stellte am 28.V. die Nahrungs- 
aufnahme ein. Schwache 
Bewegungen der Extremi- 
taten. 


Wie Nr. 12. 


Wie Nr. 12. Restmycetom 
mit vollig degenerierten 
Symbionten. 

Starb am 28.V. Magen mafig 
gefillt. 
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Trotz lebhafter Bewegungen 
am 29. V. unfaéhig Nahrung 
aufzunehmen.  Histologi- 
sche Untersuchung zeigte 
einen symbiontenfreien 
Mycetomrest, , 
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Das Verhalten der Kleiderlaus bei Ausschaltung ihrer Symbionten. 557 


Tabelle 7 (Fortsetzung). 


egress ' 1 
oy ot oo go go 
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Pr 20. Vie os 4 4 w. — |Symbionten wurden anschei- 
. | nend bei der Operation 
nicht erfaBt. Legte nach 
dem Schliipfen tiglich die 
_ normale Zahl symbionten- 
| haltiger Hier. 


eai8 20. V,° | 4 4 | 'm.| 12 Starb plotzlich am 1. VI. Be- 


saB ein kleines Restmyce- 
; tom. 
pai e205 Vi 3 5 w. 13 Zeigte am 2. VI. plétzliche 


Anzeichen von Schwache 
| und mubBte fixiert werden. 
_ BesaB ein ziemlich groBes 
| Restmycetom, das aber nur 
| | degenerierte Symbionten 
| aufwies. ~ 


Wenn wir alle hier mitgeteilten Resultate der Mycetomexstirpation 
tuberblicken, so kénnen wir zusammenfassend feststellen: Hrwachsene 
minnliche Kleiderlause ertragen das Fehlen der symbiontenhaltigen Magen- 
scheibe erheblich besser als weibliche. Jugendstadien dagegen sind in beiden 
Geschlechtern gleich stark empfindlich. Erwachsene weibliche Tiere lebten 
ohne Magenscheibe und Symbionten nur verhiltnismafig kurze Zeit und 
legten tiberhawpt keine schliipffahigen Hier. Weibchen, denen nur ein Teil 
des Mycetoms und der Symbionten genommen waren, zeigten normalen 
Tieren gegeniiber eine verringerte Eiproduktion, standen aber wn threr Le- 
bensdauer gewohnlich nicht hinter ihnen zuriick. Und endlich lebten Tiere, 
denen nur das Mycetom, nicht aber die Symbionten entfernt worden waren, 
genau so wie normale Weibchen und erwiesen sich auch in der Hiproduktion 
als thnen durchaus ebenbiirtig. Die Resultate besagen also, dap die Sym- 
bionten der Kleiderlaus fiir das normale Gedeihen der Wirtstiere von aus- 
schlaggebender Bedeutung sind. 


V. Der histologische Befund bei den operierten Tieren. 
Durch die Operation wurden den Lausen die Symbionten genommen, 
kurz bevor sie die Magenscheibe verlassen hiatten, um das schon verdickte 
Oviduktepithel zu infizieren. Der komplizierte mehrschichtige Am- 


Z.{. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 36b 
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pullenbau wird erst nach der Infektion gebildet, indem das durch die In- 
fektion entstandene Mycetocytenepithel von Zellen, die vom Follikel- 
epithel bzw. vom Oviduktepithel auswachsen, véllig eingeschlossen wird 
(siehe S. 534). Dieser Vorgang der Ovarialampullenbildung erinnert an 
eine zellige Abkapselung eines Infektionsherdes. Zweifellos stellt die 
Ovarialampulle eine Differenzierung dar, die erst durch die Symbiose 
in den Bauplan der Lause aufgenommen wurde, denn sie fehlt allen an- 
deren Insekten. Auch bei den beiden Liusen, der Kaninchenlaus und der 
Laus der Feldmaus, bei denen keine Symbiose gefunden wurde, erscheint 
der Anfangsteil des Oviduktes vollig wie bei anderen Insekten ausge- 
bildet : Es findet sich keine Andeutung einer keuligen Anschwellung oder 
mehrerer besonderer Zellagen. 


Abb. 7. Abb. 8. 
Abb. 7. Normal besiedelte Ampulle einer Laus, der das leere Mycetom exstirpiert wurde (C 36), 
vergr. 180 x. — Abb. 8. Schnitt durch die Wandung einer normal mit Symbionten besiedelten 
Ovarialampulle. Etwa 300. 


Aus diesen beiden Griinden: Nachtraigliche Abkapselung eines vor- 
her infizierten Epithelabschnittes und spezifische Umgestaltung eines 
allen Insekten zukommenden Organs im Dienste der Symbiose erscheint 
die Ovarialampulle als Priifstein fiir die erbliche Bedingtheit sym- 
biontischer Organe besonders geeignet. Die Versuche ergaben: Die 
durch die Magenscheibenexstirpation von ihren Symbionten véllig befreiten 
Weibchen legten trotzdem in typischer Weise die Mycetocyten an und kap- 
selten sie auch ohne vorhergehende Infektion ab. Das besagt einwandfrei, 
dap die symbiontischen Organe erblich fixiert sind und im Gegensatz zu den 
Gallen auch ohne den auslisenden Reiz der Bewohner angelegt werden. 

In den feineren histologischen Strukturen zeigte jedoch die sym- 
biontenfreie Ampulle Unterschiede gegeniiber dem normalen Zustand. 
Auch ist die von Symbionten besiedelte Ampulle viel gréBer als die 
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symbiontenfreie (siehe Abb.7, 8 und 9). Das erscheint verstandlich, da ja 
die Masse der Symbionten eine Volumenvermehrung der Ampulle be- 
deutet. Doch wire es denkbar, da zwar die typische Anlage der Am- 
pulle erblich fixiert ist, daB aber bei fehlenden Symbionten ein Anreiz 
zum Ausbau, zur vollen Entwicklung des Organs ausfallt. Um daher 
einen exakten Mafstab dafiir zu erhalten, inwieweit das Vorhandensein 
von Symbionten zu der Ausgestaltung eines symbiontischen Organs bei- 


Hier auf 
verschiedenen 
Entwicklungs- 

stadien 


nach der Biablage 
degenerierender 
Follikel 


symbiontenfreies 
Mycetocytenpolster 
mit Schollen 


Abb. 9. Ovarialampulle mit angrenzenden Hirdhren eines symbiontentfreien Weibchens 
(C 9), vergr. 180 X. 
tragt, wurde versucht, die Anzahl der Mycetocyten bei symbiontenfreien 
Tieren und bei Symbiontentrdgern zu vergleichen. Das Auszahlen der 
Mycetocyten ist jedoch durch verschiedene Umstiinde erschwert. Es 
seien daher hier nur drei Beispiele gegeben. (In den meisten Fallen 
konnte die Zahl nicht genau ermittelt werden, doch kamen Schatzungen 
zu denselben Ergebnissen.) Bei dem véllig symbiontenfreien Weibchen 
C 9 waren in der Ampulle der einen Seite 1049 Mycetocyten festzustellen, 
bei dem symbiontenfreien Tier C24 921 Mycetocyten. Bei dem Tier C 36, 
dem die leere Magenscheibe entfernt worden war, und das daher den 
vollen Symbiontenbestand hatte, wurden nicht ganz 1000 Mycetocyten 
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gefunden. Diese drei Beispiele, die unmittelbar miteinander vergleich- 
bar sind, ergeben wohl, dafs die Zahl der Ampullenmycetocyten nicht 
abhingig ist von der Zahl oder der Besiedlung der Symbionten. 

Die Mycetocyten der symbiontenfreven Ampullen zeigen jedoch ganz be- 
sondere Struktwren, die den besiedelten Mycetocyten fehlen: In ihrem 
Plasma finden sich regelmifBig zahlreiche Granula und kleine Schollen 
von Hiweinatur, die sich manchmal mit Plasmafarben, seltener starker 
chromatisch mit Kernfarben, wie Himatoxylin, farben. Es kann sich 
dabei nicht um Granula handeln, die als Vorlaiufer einer Zelldegeneration 
auftreten, denn die Zelle bleibt mit diesen Granula ohne nachfolgende 
Anzeichen von Degeneration bis zum Tode der Laus erhalten. Auch um 
Mitochondrien kann es sich nach ihrem 
Verhalten gegeniiber der Fixierungsfliis- 
sigkeit und den Farbstoffen nicht handeln. 
Vielleicht sind die Granula_ ergastische 
Plasmaprodukte, die mit dem Fehlen der 
Symbionten nicht aufgebraucht oder ver- 
arbeitet werden und nun in der Zelle als 
Granula gespeichert werden. Abb. 9 zeigt 
Zellen mit solchen Schollen. Auf der Abb. 11 
sind nebeneinander besiedelte Mycetocyten 
ohne Granula und unbesiedelte Mycetocyten 
mit Schollen zu erkennen. Alle weiteren 
Unterschiede in der Struktur der von Sym- 
bionten besiedelten und der nicht besiedel- 
ten Ovarialampulle scheinen mechanisch 
bedingt zu sein. Je mehr Symbionten vor- 
handen sind, um so aufgetriebener sind die 
Vakuolen der Mycetocyten, in denen die Symbionten liegen, und um 
so groRer ist das ganze Organ. 

Bei alteren Tieren, die vollig oder nahezu vollig symbiontenfrei sind, 
bemerkt man zuweilen, daB der Bau der Ampullenwand in eigenartiger 
Weise modifiziert ist (vgl. Abb. 9 und 10). Die symbiontenfreien Myceto- 
cyten geben ihren festen und regelmaiBigen epithelartigen Verband auf 
und bilden ein lockeres schwammiges Gewebe. Dadurch erfahrt die mitt- 
lere Zellschicht der Ampullenwand eine starke VolumvergréBerung, die 
eine Kinengung des Ampullenlumens bewirkt und es manchmal nahezu 
vollig zum Verschwinden bringt. Doch bleibt auch in solchen Fallen die 
ursprungliche dreischichtige Anlage der Ampullenwand immer gewahrt. 

Auch die Gestalt der Symbionten zeigt in manchen Fallen Besonder- 
etc die wahrscheinlich mit der Starke des Befalls zusammenhingen. 
Hi : : Ne eatin papas knolliger Symbionten, wie sie die 

- 41 zeigt, waren nur in gering besiedelten Ampullen feszustellen. 


Abb. 10. Ovarialampulle von einem 
symbiontenarmen Tier. Etwa 300. 


> 
je 
i= 


“ihe 


ee rey 


Se Le ne ee he 


Thy ee eee 


Nee eo eee 


ll) hs! 


Das Verhalten der Kleiderlaus bei Ausschaltung ihrer Symbionten. 561 


Andererseits finden sich in den besonders stark besiedelten Ampullen 
alterer Weibchen besonders hiufig degenerierende Symbionten, deren 
Form ganz unregelmaBig ist und ohne scharfe Kontur zerflieBt. Trotz- 
dem bestehen keine gesetzm&Bigen Beziehungen zwischen der Sym- 
biontengestalt und der Starke der Besiedelung, denn die Verhialtnisse 
variieren weitgehend. 


Hi follikel 
Hi vor 
der Dotter- 
bildung 


infizierende 
Symnbionten 


Ovarialampulle 


zwei besiedelte Mycetocyten 


symbiontenfreie Myceto- 
cyte mit Schollen 


Kittsubstanz im Ovidulet 


4 


Abb.*11. Schnitt durch die Ovarialampulle eines symbiontenarmen Tieres (C23). Einige Myceto- 
cyten mit abnormal groBen Symbionten zwischen zahlreichen symbiontenfreien, schollentragenden 
Mycetocyten. Einige Symbionten infizieren das angrenzende Ei. 


Es war nun bei der Operation méglich, die ganze Magenscheibe mit 
dem gesamten Symbiontenbestand herauszunehmen bzw. nur einen Teil 
zu entfernen. Wie verhielten sich die Tiere mit einem Restmycetom, denen 
nur ein Teil der Magenscheibe fortgenommen war? Findet auch bei ver- 
ringerter Symbiontenzahl die Besiedelung der Ampulle statt und wird 
die verringerte Anzahl in der Ampulle auf die normale Hohe gebracht? 
Schon die oberflaichliche Betrachtung der Ampullen auf den Schnitt- 
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praparaten ergab, daB die Besiedelung bei Tieren, denen ein Teil der 
Symbionten operativ entfernt worden war, geringer ist als bei Tieren mit 
voller Symbiontenzahl. Ja, es war durchaus moglich, willkiirlich die 
Operation so auszufiihren, dap die Ampulle nachher sehr gering, gering, 
gentigend oder fast normal besiedelt wurde, dadurch, daB ein groBerer oder 
kleinerer Teil der Magenscheibe entfernt wurde. 

Die Magenscheibe ist in Bezug auf die Symbiontenkammern ganz 
symmetrisch gebaut, und bei der Umsiedlung der Symbionten in die 
Ovarialampullen wandern die Symbionten in zwei etwa gleich groBen 
Halften nach beiden Seiten auseinander, um die linke und rechte Am- 
pulle aufzusuchen. Wurde nun ein Teil der Magenscheibe entfernt und 
gleichzeitig das Organ bei der Operation asymmetrisch verlagert, so 
pragte sich das spater deutlich in der Besiedlung der Ampulle aus: die 
beiden Ampullen wurden ungleichmaBig besiedelt. Am besten zeigte 
das die Laus C 23. Bei der Operation war bei diesem Tier nur ein Teil 
des Mycetoms entfernt, und der Rest der Magenscheibe dabei durch 
einen schiefen Einstich nach der einen Seite verlagert worden. Die 
Asymmetrie des Restmycetoms war deutlich bei dem lebenden Tier zu 
erkennen, da ja die Magenscheibe auBerlich gut sichtbar ist. Die Aus- 
zihlung der Symbionten auf dem Schnittpraparat ergab spater fiir die 
Ampulle der einen Seite 84 Symbionten, waihrend sich auf der anderen 
Seite 491 Symbionten feststellen lieBen. Dieses Beispiel zeigte beson- 
ders deutlich, daB die Verteilung der Symbionten auf die beiden Am- 
pullen abhdngig ist von der Rechts-Linkssymmetrie der Magenscheibe, und 
dap bei Stérung dieser Symmetrie keine Regulation eintritt. 

Weiterhin zeigten die Ergebnisse von Teilexstirpationen der Magen- 
scheibe, dap auch noch langere Zeit nach der Operation die Zahl der Sym- 
bionten nicht wieder auf die Hohe, wie sie normale Tiere besitzen, gebracht 
wird. Solange auch die Weibchen mit verringerter Symbiontenzahl ge- 
lebt haben mégen, immer ergab die Auszihlung oder Schatzung der Sym- 
biontenmenge genau das, was nach den Operationsprotokollen zu er- 
warten war (siehe z. B. die Zahlen der Ampullensymbionten von Tier 
C 44, C 23 und B 8 in Tabelle 8). 

Nun findet bei den Weibchen regelmaBig ein starker Abgang von 
Symbionten durch die Eiinfektion statt. Dementsprechend werden die 
Ampullensymbionten standig vermehrt. Etwa 3—6000 Symbionten ent- 
halt die normale Ampulle bei jungen Liusen, die erst mit der Eiproduk- 
tion begonnen haben, wie auch bei alteren, die schon an die 100 Kier 
gelegt haben. Jedes Ki bekommt bei der Infektion etwa 150—250 Sym- 
bionten mit. Bei einer tiglichen Produktion von fiinf Eiern miissen daher 
von den 3—6000 Ampullensymbionten taglich etwa 1000 Symbionten an 
die Kier abgegeben werden. T'rotzdem also eine normal besiedelte Ampulle 
idglich ohne Verminderung des Stammbestandes ungefihr 1000 Symbionten 
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Tabelle 8. Die Zusammenhange: Operation — Ampullenbesiedlung — 
Infektionszahl — Eizahl und Eientwicklung. 


————— nn — ee eee 


Protokollnummer d. 
Tieres und Angabe 


 tiber d. Exstirpation 


Ampullenbesiedlung 


Anzahl der Infektions- 
symbionten in Hiern 
(baw. Embryonen) 


| Bemerkungen iiber die Anzahl 
der abgelegten Hier und ihre 
Entwicklung 


eee 


deranderen Ampulle 


C 36 Normal. Etwa 157, 222, 252, Normale Entwicklung. 
_ Leeres Mycetom | 6000 Symbionten in im Mittel 210 | Durchschnittlich 5,2 Eier 
entfernt jeder Ampulle taglich. 
C 35 Normal 259, 203, Pro Tag 5—6 gesunde Hier. 
_Leeres Mycetom im Mittel 231 Wahrend der genau kon- 
entfernt trollierten 2 Wochen bis 
| zu der Abtotung durch- 
schnittlich taglich 5,4 Hier. 
Kontrolltier Normal In Embryonen: 
ohne Magen- 273, 302, 
scheibenexstir- im Mittel 288 
pation 
C41 Annahernd normal, | 153, 138, 153, 150, Nachkommen gesund. 
_ Sehr groBesRest-| keine leeren Myce- 145, Durchsechnittlich 5,5 Hier 
mycetom tocyten im Mittel 148 taglich. Trotz der offen- 
sichtlichen Verminderung 
des Symbiontenbestandes 
noch keine Schiadigung. 
B3 In jeder Ampulle Uber 100, 112 Normale Entwicklung. 
GroBes Rest- | zwischen 1500—2000 : 4,5 Hier taglich. Die Ki- 
mycetom Symbionten produktion ist hier schon 
entsprechend der starkeren 
Verminderung des Sym- 
biontenbestandes . etwas 
| herabgesetzt. 
C 23 84 Symbionten in |29, 53, 78 in Eiern Durchschnittlich 3,4 Hier 
Restmycetom der einen, 37, 68 foimbevonon.| ae as der dritte 
491 in-der anderen | j., i, ger Entwick- mee der Hier ergab schliipf- 
Ampulle. lung stehen blieben fahige und ganz normale 
Symbionten ver- Larven; ?/, starben als 
groBert 290, 330 in sich nor- Embryonen. 
mal entwickelnden 
Embryonen 
C 44 509 Symbionten in 64, 51, Nur abortive Hier. Durch- 
Restmycetom |der einen, 556 in im Mittel 58 schnittlich 1,5 taglich. 
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zu liefern vermag, kann die infolge partieller Magenscheibenexstir pation 
symbiontenarme Ampulle nicht die Symbiontenliicken auffillen. 

Wie verhalten sich nun die symbiontenarmen Tiere in Bezug auf die 
Hiinfektion? Bei dem zahlenméBig am besten durchforschten Tier C 23 
waren in der linken Ampulle 84 Symbionten, in der rechten 491. Das Ki, 
dessen untere Halfte auf Abb. 11 dargestellt ist, wird von der linken 
Ampulle mit 29 Symbionten versorgt. Die reicher besiedelte rechte Am- 


Abb, 12. Sagittaler Schnitt durch die Magenscheibe eines normalen Kontrollembryo auf einem 
etwas friiheren Stadium als die Embryonen der Abb. 18—18. Rechts auf der Abb. das im Dotter 
degenerierende erste embryonale Mycetom. Vergr. 1070. 


pulle hingegen belieferte ein Ki mit 53 Symbionten und ein anderes mit 
84 Symbionten. 18 Tage lang hat dieses Weibchen tiglich 2—4 Hier ge- 
legt, von denen ein geringer Teil einen normalen Symbiontenbestand 
hatte (es wurden bei zwei Embryonen 290 bzw. 330 Symbionten ausge- 
zahlt) und normale Embryonen und Larven lieferte, wihrend die meisten 
Hier zu gering besiedelt waren (z. B. 68 bzw. in einem Embryo nur 
37 Symbionten) und wahrend der Embryonalentwicklung abstarben. 
— Das Tier C 44 mit etwa 500 Symbionten in jeder Ampulle versorgte 
zwei Hier mit 64 bzw. 51 Symbionten. — Die Laus B3 mit 1500 bis 
2000 Symbionten in jeder Ampulle wies 100 bzw. 112 Infektionssym- 
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bionten in reifen Eiern auf (siehe die Tabelle 8). Diese Zahlen zeigen uns, 
daB auch in der zu gering besiedelten Ampulle die Symbionten fiir die Ei- 
infektion vermehrt werden. Die Infektionszahlen erreichen jedoch nicht die 
normale Hohe, sondern sind nach Mafgabe des verringerten Stammbe- 
standes von Symbionten in der Ampulle kleiner. 


Nur in sehr wenigen Fallen entwickelten sich symbiontenfreie Kier 
zu Embryonen, die jedoch regelmafig einige Zeit vor dem Schliipfen ab- 
starben. Trotzdem wird das erste embryonale Mycetom in typischer 
Weise angelegt und draingt auf demselben Stadium wie bei den normalen 
Embryonen aus dem Dotter heraus, wobei ein Stiick Mitteldarmepithel 


Abb. 13. Normale Magenscheibe eines symbiontenhaltigen Embryo. Etwa 350. 


knospenartig vom Magen abgefaltet wird (siehe 8. 534). Mesodermale 
Zellen bilden um diese Abfaltung die typische vakuolisierte a4uBere syn- 
cytiale Hiille, wahrend das erste embryonale Mycetom in den Dotter zu- 
rickgleitet und dort degeneriert. Die Abb. 12—18 zeigen die Magen- 
scheibenbildung bei symbiontenfreien Embryonen, bei einem Embryo 
mit sehr wenig Symbionten (im ganzen 37), bei einem mit etwas mehr 
Symbionten (im ganzen 68) und bei normalen Kontrollembryonen. Die 
Abbildungen ergeben wohl deutlich genug, daB der histologische Aufbau 
des symbiontischen Organs unabhangig von der Anwesenheit oder der 
Zahl der Symbionten ist. Auch wdhrend der Kientwicklung werden die 
symbiontischen Organe also in typischer Form angelegt, wenn Symbionten 
fehlen oder in sehr geringer Zahl vorhanden sind. 

Jedoch finden sich in den nicht oder sehr gering besiedelten Magen- 
scheiben UnregelmaBigkeiten, die niemals bei normalem Befall beob- 
achtet wurden. So kann z. B. die Kammerung in der symbiontenfreien 


Z.£. Morphol. u: Okol. d. Tiere Bd. 26. 37 
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Magenscheibe véllig fehlen, so da das imnere, vom Mitteldarmepithel 
gebildete Syncytium als kompakte, vollig zusammengesinterte Masse in 
der auBeren Hille liegt (Abb. 17, 18). Oder es werden weniger Kammern 
als normal gebildet (vgi. Abb. 12, 13 mit Abb. 15 und 16). Diese Kam- 
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Abb: 14. Sagittaler Schnitt durch die Magenscheibe eines symbiontenarmen Embryo von der Laus 
C 23. In den normal gebildeten Symbiontenkammern degeneriert das erste embryonale Mycetom. 
Vergr. 1070 X. 


mern kénnen als ,,Symbiontenersatz‘‘ Dotterschollen (siche Abb. 16) 
oder Teile des degenerierenden primiiren Mycetoms (Abb. 14) zuriick- 
behalten und einschlieBen. Auch bei der normalen Anlage der Magen- 
scheibe mit normalem Symbiontenbestand gelangen in die Mitteldarm- 
epithelabfaltung zunachst das ganze erste embryonale Mycetom und zu- 
meist auch Dotterschollen. Darauf riickt das primaire Mycetom mitsamt 
den Dotterschollen jedoch normalerweise in das Mitteldarmlumen zu- 


a2 
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rick, um dort zu degenerieren und resorbiert zu werden. In seltenen 
Fallen nur bleiben wenige Dotterschollen zusammen mit den Symbionten 
in der Magenscheibe, um sich dort bald aufzul6sen; umgekehrt kénnen 
wenige Symbionten mit dem primaren Mycetom in den Dotter zuriick- 
gleiten, die dann dort degenerieren. Solche kleine ,,Eintwicklungsfehler‘‘ 


Entartungs- 
erscheinungen 


Abb. 15. Sagittaler Schnitt durch die Magenscheibe eines symbiontenarmen Embryo von C 23. 

Wenige unregelmaBige Symbionten in der normal angelegten Magenscheibe. Das innere, von 

Mitteldarmzellen gebildete Syncytium zeigt eigenartige Degenerationserscheinungen. Weniger 
Symbiontenkammern. Vergr. 1070 x. 


treten bei der symbiontenlosen Magenscheibenbildung in ausgesprochener 
Haufung auf. So zeigt Abb. 16 in den wenigen kleinen Kammern, die 
iiberhaupt gebildet wurden, Dotterschollen. — Auf Abb. 14 finden wir in 
den Kammern, deren Zahl und GroBe hier mit dem Vorhandensein einiger 
Symbionten weit mehr dem normalen Befund entspricht, noch die Uber- 
reste des primaren Dottermycetoms, das nicht in den Dotter zurlickge- 
wandert ist und nun in den Kammern der Magenscheibe degeneriert. — 
Ganz eigenartige Verhiltnisse zeigt die Abb. 17. Hier entarten die Kerne 
37* 
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des inneren Syncytiums auf besondere Weise: sie vermehren reichlich 
ihre Nucleoli und zerschniiren sich amitotisch. (Chromatinvermehrung 
und Zerschniirungen sind haufiger auch vor der normalen Zelldegenera- 
tion bei Lausen festzustellen.) —In einem anderen Embryo, der kurz vor 
der Magenscheibenbildung gestorben war und nachtraglich bei histo- 
logisch noch geniigender Erhaltung der Gewebe fixiert wurde, begann 
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Abb. 16. Sagittaler Schnitt durch die Magenscheibe eines symbiontenfreien Embryo von 013. 

Das auBere Syncytium wurde normal gebildet; im inneren wurden weniger Kammern angelegt. 

In den Kammern befinden sich als ,,Symbiontenersatz‘‘ einige Dotterschollen und Reste des 

ersten Mycetoms, wahrend ein tiberwiegender Teil dieses embryonalen Mycetoms wie normal im 
Dotter degeneriert. Vergr. 1070 x. ’ 


das primaire Mycetom vorzeitig, noch vor der Wanderung an die Mittel- 
darmwandung, zu degenerieren. — Auch die Zellen der Magenscheibe 
kénnen bei symbiontenfreien Embryonen unregelmifige, lokale Ent- 
artungserscheinungen aufweisen. Kin Beispiel dafiir bringt Abb. 15: 
hier bilden die urspriinglichen Mitteldarmzellen, die durch Abfaltung das 
innere Magenscheibensyncytium mit seinen Symbiontenkammern liefern, 
an ihrer Beriihrungsflache mit dem mesodermalen Hiillsyncytium stark 
chromatische Schollen und Granulationen; ein Befund, der nie bei normal 


Das Verhalten der Kleiderlaus bei Ausschaltung ihrer Symbionten. 569 


besiedelten Magenscheiben festgestellt wurde und somit vielleicht in 
Korrelation mit dem Fehlen der Symbionten steht. — In dem Priiparat, 
das der Abb. 14 zugrunde liegt, entartet ein Kern des ersten embryonalen 


Abb. 17a. Transversaler Schnitt durch die Magenscheibe eines symbiontenfreien Embryo von der 
Laus C13. In dem normal gebildeten iuBeren Hiillsyncytium entartet das innere Syncytium. 
Kammerbildung fehlt. Typische amitotische Kernzerschniirung. b. Mycetocytenkern aus dem 
degenerierenden ersten embryonalen Mycetom eines symbiontenfreien Embryo von der Laus C 23. 
Typische accessorische Kernbildung durch wiederholte amitotische Kernzerschniirung. 
Vergr. 1070 x. 


Mycetoms in der Magenscheibe auf besondere Weise: er zeigt typische 
,,accessorische Kernbildung‘‘, wie sie nicht sch6ner aus den wachsenden 
Eiern mancher Insekten, vor allem Hymenopteren, bekannt ist (Abb. 17a). 


a 


Abb. 18. Symbiontenfreie Magenscheibe eines Embryo etwa auf dem gleichen Stadium wie Nr. 13. 
Etwa 350. 


— Bei den symbiontenfreien und symbiontenarmen Embryonen treten mithin 
hiufiger UnregelmaBigkeiten, Abweichungen und Entartungen in der Ent- 
wicklung der symbiontischen Organe auf. 
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Die Symbionten vermehren sich in den Embryonen mit normalem 
Symbiontenbestand iiberhaupt nicht oder nur in sehr geringem MaBbe. 
Normale Embryonen mit entwickelter Magenscheibe wiesen z. B. 290, 
330, 272 und 302 Symbionten auf. Diese Zahlen liegen etwas tiber den 
Durchschnittszahlen der Infektionssymbionten. Eine reiche Symbion- 
tenvermehrung setzt dann erst nach dem Schlipfen in den jungen Larven 
ein. — Auch in den symbiontenarmen Embryonen findet keine regulatorische 
Symbiontenvermehrung statt, die den normalen Zustand wieder herstellen 
wiirde. So wiesen zwei Embryonen von dem symbiontenarmen Weibchen 
C23 37 bzw.68 Symbionten in der Magenscheibe auf (siehe Abb. 14 und 
15). Dieser Befund stimmt gut iiberein mit den in dem spater fixierten 
Muttertier gefundenen Infektionszahlen von 29, 53 und 78 und weist so- 
mit darauf hin, daB die Infektionszahlen sich wahrscheinlich tiber langere 
Zeit etwa gleich geblieben sind, und da die Symbionten sich in den 
Embryonen nicht vermehrt haben. 


VI. Morphologische Indizien fiir Schadigungen 
bei den symbiontenfreien und symbiontenarmen Tieren. 

In Bezug auf die Lebensdauer, die Zahl der produzierten Eier und 
die Entwicklung der Hier verhielten sich die symbiontenfreien und die 
symbiontenarmen Liuse ganz anders als die Tiere mit normalem Sym- 
biontenbestand. Finden wir nun histologische Ausfallserscheinungen oder 
pragt sich histologisch in irgendeiner Weise das abweichende Verhalten 
der operierten Tiere aus? 

Wir sahen schon, das die symbiontischen Organe durchweg keine 
stark pathologischen oder degenerativen Erscheinungen zeigten, die eine 
allgemeine Krankheit der Laus verursachen konnten. Auch in den ande- 
ren Organsystemen fielen keine besonderen Veranderungen bei den sym- 
biontenfreien Tieren auf. Hingegen waren typische Schddigungen in der 
Oogenese festzustellen. 

Das Einsetzen der Oogenesest6rungen war abhangig von dem Zeit- 
punkt der Operation. Wurde die Magenscheibe kurz vor der letzten Hiu- 
tung exstirpiert, so wuchsen vielfach die ersten ein bis fiinf Kier normal 
heran und wurden normal abgelegt; ein Teil dieser Eier entwickelte sich 
zu Embryonen, die jedoch regelmaBig vor dem Schliipfen in der Entwick- 
lung stehen blieben und abstarben. Die nach diesen abgelegten Hier, bzw. 
meistens auch schon die ersten Kier symbiontenfreier Tiere, zeigten kei- 
nen Entwicklungsbeginn, sondern trockneten sofort nach der Ablage ein. 
Darauf wurden die Weibchen in allen Fallen immer schwacher und ver- 
weigerten meistens die Nahrung. Sie konnten jedoch noch bis zu 10 Tagen 
etwa durch rektale Injektion von Blut am Leben gehalten werden, ohne 
da noch Kier abgelegt wurden. 

Die histologische Untersuchung der Oogenese ergab folgendes: Die 
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jungsten Entwicklungsstadien der Eier wurden in allen Fallen normal 
gebildet. Die Zahl und der Ablauf der Stadien von der Differenzierung 
der Oogonien zu Ei- und Nahrzellen bis zum starkeren Eiwachstum (in- 
folge der ernahrenden Tatigkeit des Follikelepithels) war tibereinstim- 
mend bei allen symbiontenfreien und symbiontenarmen Tieren. Schd- 
digungen waren immer erst bei etwas weiter herangewachsenen Hiern fest- 
zustellen. 

Die wahrend des Eiwachstums auftretenden Schaidigungen verliefen 
deutlich abgestuft je nach der Dauer der symbiontenfreien Zeit. Es lieBen 
sich daher verschiedene Grade der Oogenesestérung aufstellen: 

1. Grad: Normale Ovogenese, normaler Entwicklungsbeginn des befruch- 
teten Kies, dann jedoch Stehenbleiben in der Entwicklung und Absterben des 
Embryos. 

Es wurden von vollig symbiontenfreien Weibchen in vielen Fallen 
normal erscheinende, symbiontenfreie Hier abgelegt, die sich zundchst 
normal entwickelten, um dann jedoch regelmaBig in der Entwicklung 
stehen zu bleiben. Vielfach starben die Embryonen erst auf fortge- 
schrittenen Stadien ab; jedoch schliipfte niemals ein Embryo von einer 
symbiontenfreien Laus. In all diesen Fallen, in denen symbiontenfreie 
Kier Entwicklungsbeginn gezeigt hatten, lag der Verlust der Symbionten 
bei den Weibchen noch nicht sehr lange zuriick. 

Es handelte sich immer um ganz wenige Hier, die in allen Fallen als 
erste kurz nach der letzten Hiutung gelegt wurden. — In einigen Fallen 
wurden normal erscheinende Eier von den Weibchen nicht mehr abgelegt 
und entwickelten sich in der Vagina zu Embryonen. Dies Verhalten zeigt 
wohl eine allgemeine Schwiiche der Laus an. Dasselbe wurde verschie- 
dentlich von Kleiderlausen mit normalem Symbiontenbestand mitgeteilt. 
So beobachtete einer von uns, daB eine mit Rickettsia Prowazeki in- 
fizierte Laus 25 Hier, die sich alle normal entwickelten, in der Vagina mit 
sich schleppte, wodurch das Tier ganz unformig angeschwollen war. Trotz 
ihres Unvermégens, Hier abzulegen und trotz der starken Behinderung 
durch die unabgelegten Eier waren in der infizierten Laus immer mehr 
Kier herangewachsen. 

2. Grad: Hier trocknen gleich nach der Ablage ohne Entwicklungsbeginn 
ein. Die Mikropyle wird nicht mehr normal gebildet. 

Die symbiontenfreien Weibchen legten vielfach nur einige wenige 
abortive Hier, die gleich nach der Ablage schrumpften, sich braun farbten 
und eintrockneten, bevor noch die Entwicklung einsetzte. In anderen 
Fallen folgten auf ein bis drei Kier mit Entwicklungsbeginn ein bis drei 
sofort absterbende Kier. Auch diese abortiven Eier wurden manchmal 
ebenso wie die in der Entwicklung stehen bleibenden Eier nicht mehr ab- 
gelegt, sondern in der Vagina behalten. Es zeigte sich nun bei diesen in 
der Vagina stecken gebliebenen abortiven Hiern, daB die Schale nicht 
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normal gebildet war. Der Eideckel des normalen Kies besitzt einen sehr 
komplizierten Bau mit mehreren hohen ,,Zellen‘* tiber den Mikropylen 
(Abb. 19), wihrend die Eischale verhaltnismaBig einfach gebaut ist und 
nur ein verschieden strukturiertes Endo- und Exochorion besitzt. Die 
Oogenesestorungen pragen sich nun besonders deutlich in der Struktur 
des Eideckels aus, weil er erstens zuletzt fertig wird und zweitens 
sein komplizierter Aufbau besonders hohe Anforderungen stellt. Wir 
kénnen daher die Fehler in der Ausbildung des Eideckels als ein deut- 
liches Signal fiir den Grad der Oogenesest6rung nehmen, wahrend sich 
alle anderen Schadigungen nicht so klar und deutlich erfassen lassen, 
baw. vielleicht auch zunachst fehlen. 

Bestimmte Follikelepithelzellen des oberen Eipols bilden zunachst 
die Basis des Eideckels mit den Mikropylen; darauf werden die hohen 


Abb, 19. Ausschnitt aus einem normal gebildeten Hideckel einer symbiontenhaltigen Laus. 
Normale Mikropylzellen. Vergr. 1070 . 


,,Chitinzellen iber den Mikropylen angelegt. Dann verla&t das Ei den 
Follikel, um abgelegt zu werden. — Die Eideckelbildung ist der letzte 
ProzeB in der Oogenese, der erst beendet ist unmittelbar vor der Ab- 
lage des Kies. Um nun die Stérung in dem Ablauf der Deckelbildung 
beurteilen zu kénnen, durfen nicht verschiedene Stadien dieses Vorganges 
miteinander verglichen werden. Darum wurden keine noch im Hifollikel 
befindlichen Hier beriicksichtigt, weil bei ihnen nie sicher zu entscheiden 
ist, ob die Deckelbildung schon ganz zu Ende gefiihrt ist. Die Abb. 20 
bringt in derselben Vergr6Berung Ausschnitte des Eideckels von Eiern, 
die ihre Follikel schon verlassen hatten und vor der Ablage standen, 
bzw. im Ovidukt oder in der Vagina stecken geblieben waren. 

In der Ausbildung des Eideckels lieBen sich deutliche Stufen der Ent- 
wicklungshemmung erkennen. Zunachst erscheint die Zahl der Mikropyl- 
, Zellen** reduziert, wahrscheinlich vielfach schon bei Eiern, die noch nor- 
malen Entwicklungsbeginn zeigen. Dann werden die ,,Zellen‘: kleiner 
und in ihrem Aufbau unregelmaBiger. 
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Darauf zeugen nur noch unregelmifige Gebilde von dem vergeblichen 
Bemiihen der Follikelzellen, eine normale Mikropyl,,zelle‘‘ zu bilden. 
SchlieBlich werden nur noch unregelmiBige Durchbohrungen der Ei- 
schale statt des komplizierten Durchliiftungsapparates des normalen 
Eies entwickelt. Die Abb. 20 gibt einige Stufen der allmihlichen Riick- 
bildung des Eideckels bei symbiontenfreien Lausen. 


Abb. 20. Mikropyl,,zellen‘‘ von Eiern symbiontenfreier Tiere. a und b aus dem Tier C9. 
ec von B2. d von C82. e von C19. f von C13. Vergr. 1070 X. 


Abb. 19 stammt von einem Ei des Tieres C 41, das ein sehr grofes 
Restmycetom hatte, und dessen Hizahlen und Eientwicklung vollig nor- 
mal war. Die Abb. 19 zeigt uns den normalen Aufbau des Kideckels. 
Abb. 20a und b bezieht sich auf ein Ei aus dem symbiontenfreien Tier C9, 
das vier Eier abgelegt hatte, waihrend dieses Ki in der Vagina stecken 
blieb, ohne Entwicklungsbeginn zu zeigen. Fixiert wurde das Tier 
10 Tage nach dem Verlust der Symbionten, doch wurde dieses Ei zweifel- 
los viel friiher gebildet. — Die Riickbildung des Eideckels geht bei dem 
Ki, das der Abb. 20c zugrunde liegt, schon viel weiter. Das Muttertier 


574 M. Aschner u. E. Ries: 


(B 2) war vor der 2. Hautung operiert worden; es hatte zwei Eier ohne 
Entwicklungsbeginn gelegt, und ein drittes Hi war in der Vagina stecken 
geblieben, ohne sich zu entwickeln. — Auf Abb. lle erscheint auch schon 
die Mikropyle véllig anomal, wahrend von den ,,Zellen” nur Andeu- 
tungen vorhanden sind. Das Ei stammt von dem Tier C 19, das 11 Tage 
nach der Operation in apathischem Zustande fixiert wurde. Eigenartiger- 
weise hatte sich dieses Ei trotz der ganz anomalen Eischale noch in der 
Vagina bis zum Blastodermstadium entwickelt. — Das Ei, von dem die 
Abb. 20d stammt, hatte sich nicht entwickelt. Es steckte noch in der 
Ovarialampulle. Ein anderes Ei desselben Tieres (C 32) war in der Vagina 
stecken geblieben. Dieses Ei hatte sich bis zum Keimstreif entwickelt 
und zeigte noch keine besondere Hideckelreduktion. — Am weitesten geht 
die Reduktion des Eideckels bei anscheinend sonst normaler Schalen- 
bildung in einem Ei der Laus C 13. Die Mikropylen waren hier einfache 
Locher im Deckel. Von den Mikropyl,,zellen‘‘ fehlt jede Andeutung 
(Abb. 20f). Dieses Tier hatte zunachst Eier mit Entwicklungsbeginn ge- 
legt, dann folgten abortive Eier. In der Vagina fanden sich noch zwei 
Kier mit anscheinend normalen Mikropylen, die sich bis zum Keimstreif 
entwickelt hatten. — Schon diese Beispiele, die sich noch weiter ver- 
mehren lieBen, ergeben deutlich eine allmahlich verlaufende Reihe, die 
von leichten Anomalien im Aufbau des Eideckels bis zu seiner vélligen 
Riickbildung fihrt. 

Wir sehen mithin deutlich, daB die Schadigungen der Oogenese bei 
den symbiontenfreien Lausen ganz allmaihlich zunehmen. Die ersten 
Signale fiir diese Schadigungen geben uns die Strukturen des Eideckels, 
was vielleicht darauf zurtickzufiihren ist, daB erstens die EKideckelbil- 
dung der letzte ProzeB bei der Ovogenese ist, daB zweitens der Eideckel 
infolge seines komplizierten Aufbaus besondere Anforderungen an die ihn 
bildenden Zellen stellt, und daf drittens sich MiBbildungen in seiner 
Struktur besonders deutlich und augenfallig auspragen. 

Die Eischalenbildung ist eine ausschlieBliche Funktion der Follikel- 
zellen. Wir sahen weiterhin, da sich in seltenen Fallen Eier mit miB- 
gebildeter Schale noch zu entwickeln beginnen. Das deutet darauf hin, 
dafs der Hifollikel in Bezug auf die Entwicklungsschadigung fithrend ist, 
wahrend die Schadigungen im Ki anscheinend spiter einsetzen. Die stir- 
keren Grade der Oogenesestérung werden uns dafiir noch weitere Hin- 
weise liefern. 

3. Grad; Der Hifollikel zeigt vor Beginn der Schalenbildung Degenera- 
tionserscheinungen. Die Hier sterben vor Abschlug des Eiwachstums ab. 

Alle symbiontenfreien Liause legten abnorm wenig Eier. Die Aus- 
zahlung der jiingsten Histadien (Bukettstadien, Ei- und Nahrzelldifferen- 
zierungsstadien und junge Wachstumsstadien vor der Reservestoffbil- 
dung) zeigte keinen Unterschied zwischen normalen Kontrollweibchen 
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und den symbiontenfreien Weibchen. Schon daraus ergibt sich, daB die 
Ausbildung der spateren Histadien bei den symbiontenfreien Weibchen ver- 
zogert, bzw. unterdriickt wird. Kine Verzégerung des Eiwachstums braucht 
an sich nicht histologisch ausgepragt und auf den Schnittpraiparaten 
erkennbar zu sein. Es ist von verschiedenen Tieren bekannt, daB eine 
groBe Zahl von Hiern angelegt wird und darauf langere Zeit als junge 
Stadien in Ruhe verharrt, um dann pl6tzlich heranzuwachsen. Bei 
vielen Miicken z. B. regt erst eine Blutmahlzeit das Wachstum der vor- 
gebildeten ,,wartenden“ jungen Eistadien an. 

Die Lause verhalten sich jedoch anders. Hier zeigen die Eier ein deut- 
liches ,,kontinuierliches Wachstum‘“: Kurz vor der letzten Hautung fin- 
den die ersten Differenzierungen zu Eiern statt; wihrend der Hautung 
und vor allem nach der Hautung wachsen diese Fier dann heran, so daB 
am 2.Tag nach der Hautung die erste Hiablage erfolgen kann. Ent- 
sprechend der Ablage der reifen Kier entwickeln sich darauf die folgenden 
Kier. Eine normale Kleiderlaus legt taglich etwa fiinf bis sechs Kier. 

Bei den symbiontenfreien Tieren wachsen jedoch nur die zuerst an- 
gelegten Eier normal heran und werden normal abgelegt.. Bei den sich 
danach entwickelnden Eiern lieBen sich schon Schadigungen vor allem 
an der Mikropyle erkennen: hier setzten die Oogenesest6rungen nach Ab- 
schluB des Eiwachstums, am Ende der Oogenese, ein. Die noch spiter 
angelegten Hier wachsen zunachst anomal langsam und bleiben dann zu- 
meist noch vor der Schalenbildung in der Entwicklung stehen. Jedoch 
verharren nun Ki und EHifollikel nicht etwa auf einem unfertigen Stadium, 
sondern das Hi zeigt typische Besonderheiten gegentiber dem normalen 
Zustand auf dem entsprechenden Stadium. Vor allem aber verrdt der 
Follikel deutliche Anzeichen von Schadigungen. 

Betrachten wir zunachst einmal den Hifollikel. Bei normalem Oo- 
geneseverlauf gibt der Follikel wihrend des Eiwachstums vor allem wah- 
rend der Dotterbildung im Ei Stoffe an das Ei ab. Nach AbschluB des 
Eiwachstums verschwinden die Vakuolen und Granulationen im Plasma 
der Follikelzellen, und jetzt bildet der Follikel als cuticulare Abscheidung 
die Eischale. Nach der Hiablage lésen sich die Follikelzellen von der 
Tunica interna der Ovariole ab, um im Lumen des Eifollikels zu degene- 
rieren, wobei zunachst stark farbbare Schollen in ihnen auftreten, und die 
Kerne zu chromatischen Granulationen zerfallen. Ganz entsprechende 
Degenerationserscheinungen treten nun manchmal verfritht bei den Fol- 
likeln spiterer Eier der symbiontenfreien Tiere auf. Die Abb. 21a zeigt 
z. B. einen kleinen Ausschnitt aus einem vor der Schalenbildung degene- 
rierenden Eifollikel. Der Nucleolus vieler Kerne gibt durch Knospung 
reichlich chromatische Substanz ab, die der Kern dann durch Abschni- 
rung in das Plasma austreten lat. SchlieBlich lésen sich Kern und 
Plasma vollig auf. Der Verband der Follikelzellen ist vollkommen zer- 
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stért, dadurch, daB von vielen Zellen nur noch ein desorganisiertes Ge- 
rinnsel iibrig geblieben ist, wahrend andere noch verhaltnismaBig gesund 
erscheinen. Auf etwa demselben Stadium, unmittelbar vor der Schalen- 
bildung, degenerierte auch der Follikel, von dem zwei Ausschnitte in 
Abb. 21b dargestellt sind. Hier verlaiuft die Degeneration ganz anders: 
Es treten basal in den Zellen groBe Vacuolen auf; die basophile Farbbar- 
keit des Kernchromatins nimmt ab. An mehreren Stellen losen sich Zell- 
gruppen von der Tunica interna ab und treten ins Eiplasma tiber, wah- 


Abb, 21. Ausschnitte aus vorzeitig degenerierenden Eifollikeln symbiontenfreier Tiere (C24 baw. B2). 

a Nucleolusknospung und Nukleolenabschntirung der Kerne des degenerierenden Follikelepithels. 

b Im Follikelepithel sind die Zellgrenzen geschwunden; grofBe Schidigungsvacuolen; an einigen 
Stellen dringen Dotterschollen aus dem EHiplasma ins Follikelepithel vor. Vergr. 1070. 


rend Kiplasma und Dotterschollen an manchen Stellen bruchsackartig 
vortreten. Die Kischale erscheint nur bei ganz wenigen Zellen als diinner 
Saum angedeutet. 

Das Plasma der Kier, deren Follikel so deutliche Anzeichen von De- 
generation zeigen, ist auch nicht normal strukturiert. In den meisten 
dieser Falle war die Dotterschollenbildung nicht normal durchgefithrt 
worden. Vor allem auffallig waren sehr groBe mit Gerinnsel angefiillte 
Vacuolen im zentralen Kiplasma, die in normalen Kiern immer fehlen und 
wahrscheinlich eine Entmischung der verschiedenen Bestandteile des Ei- 
plasmas vor der Reservestoffbildung anzeigen. — In einem Falle waren 
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zwei Lymphocyten durch den stark geschidigten Eifollikel hindurch in 
das Plasma eingedrungen. 

Ganz ahnliche ,,Entmischungsvacuolen** wie in den stark geschadig- 
ten Eiern symbiontenfreier Tiere finden sich in den Eiern von Lausen, 
die erst einige Zeit nach dem Tode der Weibchen fixiert wurden. Die Ent- 
mischungsvacuolen scheinen mithin Desorganisationserscheinungen nach 
dem Absterben der Eizelle zu sein. ,,Aktive‘‘ Degenerationserscheinun- 
gen, wie sie die Follikelzellen in dem Auftreten von Nucleolusknospungen, 
Abschniirung chromatischer Substanzen u. a. zeigen, fehlen bei der Eizelle. 

Die symbiontenfreien Weibchen, in denen sich Hier mit derartig weit- 
gehenden Degenerationserscheinungen fanden, zeigten in ihrem Ver- 
halten deutliche Anzeichen von Schwache. In keinem Falle nahmen diese 
Tiere noch aktiv Nahrung auf. Bei kiinstlicher Ernahrung waren sie fast 
bewegungslos und apathisch. Diese starkeren Ovogeneseschadigungen 
stellten sich erst einige Zeit, zumindest 8—10 Tage, nach dem Verlust der 
Symbionten ein. 

4. Grad: Ei und Evfollikel degenerieren vollig in der Leibeshohle der noch 
lebenden Laus. 

Auch in diesen Fallen wurden die jiingeren Eistadien noch normal an- 
gelegt. Die Degeneration der Kifollikel und der Eier setzt jedoch schon 
friher ein als in den vorher besprochenen Fallen. Zur Dotterbildung oder 
zur Abscheidung der Hischale kommt es nicht mehr. Die voéllige Des- 
organisation der Kifollikel fiihrt dazu, da der tibrigbleibende ,,Schutt*‘ 
sich in der Leibeshohle verteilt und diese mit Gerinnsel und unregel- 
mafigen Granulationen und Schollen erfiillt. 

Diese extremen Fille von Oogenesest6rung wurden jedoch seltener 
beobachtet. Die meisten Tiere sterben schon vorher, bei beginnender 
Follikeldegeneration etwa; bzw. sie wurden schon vorher wegen hoch- 
gradiger Schwache fixiert. Wieviel eine Laus aushalten kann, zeigte das 
Tier C 24. Es wurde fixiert, als es trotz heftigen Saugens und starker 
Magenperistaltik (11 Tage nach der Operation, 7 Tage nach der 3. Hau- 
tung) keine Nahrung mehr aufnehmen kann. Das Praparat ergab folgen- 
den Befund: Zwei erwachsene Hier mit defekter Schale sind durch vor- 
zeitige Follikeldegeneration in die Leibeshohle gefallen und degenerieren 
dort, ein nahezu fertiges Ei mit defekter Schale besitzt einen vollig des- 
organisierten Follikel und wiirde daher in kurzer Zeit auch in die Leibes- 
hohle austreten, bei drei Eiern auf dem Dotterbildungsstadium degene- 
riert schon der Follikel. —- 11 Tage nach der Operation und 7 Tage nach der 
3. Hautung wurde das Tier C 19 bewegungslos gefunden und fixiert. Es 
zeigte sich, da bei einem Hi vor der Schalenbildung der Follikel vollig 
degenerierte. Zwei Eier auf dem Dotterbildungsstadium zeigten grofe 
Entmischungsvacuolen und degenerierende Follikel. Ein weiteres Ei auf 
demselben Stadium war zum Teil in die Leibeshohle ausgeflossen. 
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Nicht ganz so weit geht die Degeneration der Follikel bei dem Tier 
C10, das ganz wenige Symbionten enthielt. Hier begann 10 Tage nach 
der Operation und 7 Tage nach der letzten Hautung der Follikel eines 
Kies in Dotterbildung zu degenerieren; das Eiplama ist weitgehend des- 
organisiert. Ein weiteres Ei auf etwa demselben Stadium ist mitsamt 
seinem Follikel zu einem unregelmaBigen Klumpen mit vielen stark chro- 
matischen Schollen degeneriert. Im 
iibrigen erschien das Gewebe ge- 
sund. Ein etwas gréBeres Ei hatte 
die Dotterbildung normal durch- 


Abb. 22. Abb. 23. 

Abb, 22. Junges Ki aus einer Laus (B5), die im zweiten Larvenstadium ihrer Symbionten beraubt 
wurde und wahrend der letzten Hiiutung starb. Nihrzellen und Eizelle noch fast normal. Das Follikel- 
epithel jedoch lést sich von der Basalmembran ab und degeneriert in Fetzen im Eiplasma. 530. 
Abb. 28. Ein junges Ei mit degenerierendem Follikel aus einem wiihrend der letzten Hautung 
gestorbenen Weibchen, das im zweiten Larvenstadium der Symbionten beraubt wurde. Mikrophot. 
geftihrt, sein Follikel beginnt erst vor der Schalenbildung zu degenerieren. 
Dieses Tier enthielt 70 Symbionten in der einen Ampulle und 141 in der 
anderen, jedoch machten die Symbionten einen anormalen Eindruck: 
ihre Form und Farbbarkeit war sehr unregelmaBig. 

Eine besonders typische und friithzeitige Follikeldegeneration zeigte 
die Laus B 5, die als Zweitstadiumslarve operiert war. Sie hatte sich zu- 
nachst normal weiter entwickelt und starb plétzlich 10 Tage nach der 
Operation, noch vor der letzten Hiutung, ohne dai irgendwelche auBere 
Anzeichen den Tod vorher ankiindigten. (Die Laus wurde unmittelbar 
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darauf fixiert; postmortale Veranderungen waren in den Geweben noch 
nicht festzustellen.) DieSchnittpraparate ergaben, daf das Tier unmittel- 
bar vor der letzten Hautung stand und sich vollstandig normal entwickelt 
hatte. Auch die Zahl der angelegten Eier wich nicht von der normaler 
Tiere im entsprechenden Stadium ab. Doch zeigte jeweils das groBte Ei 
aller Ovariolen eine ganz typische Degeneration (Abb. 22 und Phot. 23) 
Die Follikel dieser Hier lésten sich von der Membran der Ovariole ab 
und lagen zum Teil in Fetzen im Eiplasma. Viele Zellen waren zu stark 
chromatischen Schollen degeneriert. Trotzdem machte die Eizelle noch 
einen verhaltnismaBig gesunden Eindruck. Der Kern schniirt, wie auch 
bei normalen Hiern auf diesem Stadium, Chromidien ab. Auch die Nahr- 
zellen erscheinen, wie tibrigens auch in fast allen vorher beschriebenen 
Fallen, normal. 


Die im Hiplasma degenerierenden Ndhrzellen 


2 noch intakte 
Follikelzellen 


Follikel eines 
i anderen Bies 


Dotterschollen 


Abb. 24. Mikrophot, eines in der Leibeshéhle zerfallenden Hies von einem symbiontenfreien Tier. 


Dieses letzte Beispiel zeigt besonders eindrucksvoll, daB die Scha- 
digungen durch den Symbiontenverlust sich vor allem an dem Follikel- 
epithel bemerkbar machen, denn kein anderes Organsystem zeigte auch 
nur eine Andeutung von Anomalien. Mit dieser Beobachtung steht in 
Ubereinstimmung, daf dieses Tier, dem die Symbionten schon im jungen 
Larvenstadium genommen worden waren, sich zunichst vollig normal 
entwickelte. Es starb jedoch dann plotzlich auf dem Stadium, auf dem 
das stiirkere Eiwachstum infolge der Sekretion der Follikelzellen beginnt. 
Es ist allerdings unwahrscheinlich, daf die vorzeitige Follikeldegene- 
ration die alleinige Todesursache gewesen ist; doch war das Follikel- 
epithel das einzige Organsystem mit Degenerationserscheinungen in 


der Laus. 
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Zu welchem Zeitpunkt nach dem Verlust der Symbionten treten nun 
diese Oogenesestérungen auf? Wurden die Symbionten in letzter 
Stunde, also unmittelbar vor dem Verlassen der Magenscheibe, entfernt 
(etwa 2—3 Tage vor der letzten Haiutung), so legten die Weibchen noch 
ein bis fiinf Fier, von denen sich in einigen Fallen die zuerst abgelegten 
noch bis zum Embryo entwickelten, um dann abzusterben, wahrend die 
folgenden oder tiberhaupt alle Eier sofort eintrockneten. Es wurde nicht 
untersucht, ob diese sofort eintrocknenden Kier schon MiSbildungen der 
Schale aufwiesen ; es besteht jedoch die Wahrscheinlichkeit, da dasrasche 
Eintrocknen mancher Eier mit auf einem Defekt der Schale beruht. 
Eier mit Entwicklungsbeginn wurden spitestens am 7. Tage nach dem 
Verlust der Symbionten abgelegt (z. B. von dem Tier C 13). Sofort ein- 
trocknende Kier wurden in einem extremen Falle noch 16 Tage nach dem 
Symbiontenverlust abgelegt. (Tier B2, das als Zweitstadiumslarve 
operiert wurde.) Ein anderes Tier, das vor der 3. Hautung operiert 
wurde, legte am 10. Tage nach der Operation das erste und einzige abor- 
tive Ei. In allen anderen Fallen wurden nach dem Verlaufe einer Woche 
seit dem Symbiontenverlust keine Kier mehr abgelegt. 

Der Zeitpunkt des ersten Auftretens der MikropylmiBbildungen und 
der Follikeldegeneration 1a8t sich nicht so genau angeben, da die Tiere 
zumeist erst fixiert wurden, wenn sie Anzeichen von Schwache zeigten. 
Die Follikeldegeneration begann friihestens etwa eine Woche nach der 
letzten Hautung, bzw. 10 Tage nach dem Symbiontenverlust. Die unter- 
schiedenen Grade der Oogenesestorungen folgten dann sehr schnell auf- 
einander, so daf vielfach in einem und demselben Praparat Eier mit 
leichten Mikropylmi&bildungen vorhanden sind neben etwas jiingeren 
Stadien mit vorzeitig degenerierenden Follikeln, wahrend ein vorher- 
gehendes Histadium schon vollstandig zerfallt. — Am langsten hatte 
das Tier © 9 dem schiidlichen Einflu8 des Symbiontenverlustes wider- 
standen: 14 Tage nach der Operation und 10 Tage nach der letzten Hiu- 
tung waren nur Mikropyldefekte festzustellen; doch muBte das Tier 
schon vom 4. Tag nach der letzten Hautung ab rektal kinstlich ernahrt 
werden. Ahnlich widerstandsfahig war das Tier B2, das als Zweit- 
stadiumslarve operiert wurde. Obgleich es seit der 3. Hautung, 9 Tage 
nach der Operation, die Nahrungsaufnahme verweigerte, konnte es 
kiinstlich noch weiter ernahrt werden und legte dann sogar noch zwei 
gleich eintrocknende Hier. 19 Tage nach der Operation und 10 Tage 
nach der 3. Hautung wurde es fixiert. Das Schnittpraparat zeigte, 
dai die Kier sich nicht mehr weiter entwickelt hatten, und daB die 
Follikel degenerierten. Bei allen anderen Tieren waren 9 bis langstens 
11 Tage nach der Operation und iibereinstimmend 7 Tage nach der 
letzten Hautung schon deutliche Degenerationserscheinungen festzu- 
stellen. Dementsprechend zeigte auch das als Zweitstadiumslarve ope- 
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rierte Tier B5 10 Tage nach dem Symbiontenverlust noch vor der 
3. Hautung Follikeldegeneration. 

Zusammenfassend lapt sich sagen, dak 7—15 Tage nach dem Verlust 
der Symbionten Oogenesestérungen auftreten, die zundchst Mikropyldefekte, 
dann vorzertige Follikeldegeneration und schlieBlich véllige Desorganisation 
der ganzen Eifollikel zur Folge haben. 

Niemals waren ahnliche pathologische Degenerationserscheinungen 
bei normal symbiontenhaltigen Liiusen festzustellen, obgleich die Oo- 
genese der Liuse an Hand eines sehr grofen Materials erst kiirzlich unter- 
sucht wurde (Ries 1932). Auch die symbiontenhaltigen Kleiderlausweib- 
chen, denen zur Kontrolle das leere Mycetom entfernt wurde, zeigten 
keine Oogenesest6rungen. Weibchen mit verringerter Symbiontenzahl 
hingegen nahmen in Bezug auf die Eientwicklung eine deutliche Mittel- 
stellung zwischen symbiontenfreien und normalen Tieren ein. Die Oo- 
genesestorungen sind mithin die Folge des Symbiontenverlustes. 

Es ist nun bemerkenswert, da die Symbionten eine deutliche Nach- 
wirkung zeigen: In den ersten Tagen nach dem Verlust der Symbionten 
wird die Ovogenese noch annahernd normal durchgefiihrt, um dann je 
langer je mehr anomal zu verlaufen. 


VII. Schluffolgerungen. 

Aus den Befunden an den symbiontenarmen und symbiontenfreien 
Kleiderlausen ergeben sich eine Reihe von SchluBfolgerungen, die zum 
Teil von grundsatzlicher Bedeutung fiir unsere Vorstellungen tiber die 
Méglichkeiten der erblichen Endosymbiose sind. 

Einwandfrei zeigten die Versuche, daB die Symbionten im Haushalt 
ihrer Wirte eine wesentliche physiologische Rolle spielen. Wurden den 
Lausen alle oder eine zu groBe Zahl von Symbionten genommen, so waren 
sie nicht mehr lebensfahig. Die Weibchen verweigerten 5—10 Tage nach 
Verlust der Symbionten die Nahrungsaufnahme und verhungerten dann 
bald oder konnten noch iiber ein paar Tage durch rektale Injektionen von 
Blut kiinstlich hingehalten werden. Die Hier symbiontenfreier Tiere 
schliipften in keinem Falle. Daf fiir diese Schadigungen nicht die Folgen 
der Operation verantwortlich zu machen sind, ergab der Kontrollversuch 
der Exstirpation des leeren Mycetoms, die ohne jede nachteiligen Folgen 
iiberstanden wurde. Es war weiterhin méglich, willkiirlich bei der Ope- 
ration einen Restbestand von Symbionten den Tieren zu belassen. In 
all diesen Fallen einer stufenweisen Verminderung des Symbiontenbe- 
standes zeigte sich, da die Grade der Schadigungen parallel gehen der 
noch verbleibenden Symbiontenmenge. 

Welche Aufgabe haben nun die Symbionten in dem Haushalt der Wirte? 
Verschiedene Symbioseforscher haben daran gedacht, da die Symbion- 
ten Fermente zum AufschluB der Nahrung liefern kénnten; denn es ist 
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bekannt, da® die Mikroorganismen in dieser Hinsicht viel mehr Méglich- 
keiten haben als die Metazoen, und es finden sich Symbionten vielfach 
bei Nahrungsspezialisten mit einer schwer verdaulichen Kost. Jedoch 
ist diese Moglichkeit, da die Symbionten den Lausen zur Blutverdauung 
nétige Stoffe liefern, sicher auszuschlieBen, denn bei den rektal durch 
Blutinjektion ernahrten, symbiontenfreien Tieren ist eine deutliche Blut- 
verdauung festzustellen. Auch konnten sich die Liuse ja noch nach 
dem Symbiontenverlust zunachst weiter entwickeln, sie wuchsen heran 
und bildeten einige Eier aus. Dies kann nicht nur auf Kosten von Re- 
servestoffen geschehen, denn die Larve hat bei ihrer raschen geradlinigen 
Entwicklung zur Imago keine Méglichkeit, Reservestoffe zu speichern. 
Es erscheint andererseits unwahrscheinlich, daB bei den symbionten- 
freien Tieren noch so viel Symbiontenfermente aus der symbiontenhal- 
tigen Zeit zuriickgeblieben sind, daB die Blutverdauung noch fur etwa 
eine Woche normal durchgefiihrt werden kann; zumal bei den Lausen 
wahrend einer ausgiebigen Mahlzeit samtliche Rtickstande im Magen- 
darmkanal entfernt werden, um Platz fiir das neu eingesogene Blut zu 
schaffen. Endlich ist es sehr unwahrscheinlich, da die Insekten nicht 
aus eigener Kraft Blut aufschlieBen und verdauen kénnten. 

REICHENOW vertrat die Anschauung, daB alle Tiere mit steriler Kost 
Symbionten beherbergen, da sie der Mitwirkung von Mikroorganismen bei 
der Verdauung bediirfen. Dagegen sah ASCHNER und unabhiangig davon 
WIGGLESWORTH die Schwierigkeiten der sterilen Erndhrung vor allem in 
dem Fehlen gewisser fiir die Entwicklung der Jugendstadien notiger Stoffe, 
die von Mikroorganismen geliefert werden. In aihnlicher Weise glaubte 
Ries, da die Symbionten den Wirtstoffwechsel durch lebensnotwendige, 
vielleicht vitaminihnliche Zusatzstoffe erginzen, wodurch die einseitige 
Ernahrungsspezialisierung erméglicht wird. — Die Versuche der vor- 
liegenden Arbeit scheinen den letztgenannten Anschauungen recht zu 
geben, denn es zeigte sich, dai bei Symbiontenverlust Stoffwechsel- 
stoérungen eintreten, die nicht durch kinstliche Zufuhr der gewohnten 
sterilen Nahrung behoben werden kénnen. Die Krankheit, die bei Sym- 
biontenverlust eintritt, ist den Erscheinungen einer Avitaminose nicht 
unahnlich; sie setzt ganz allmahlich ein und auBert sich zunichst in einer 
zunehmenden Schwiache. Unter diesem Gesichtspunkt erscheint es be- 
sonders wesentlich, da die symbiontenfreien Tiere sich nach der Opera- 
tion zunichst vollkommen normal weiter entwickeln und auch Hier mit 
Entwicklungsbeginn ablegen. Daraus geht hervor, daB der Organismus 
noch einen gewissen Vorrat von jenen Stoffen besitzt, die die Symbionten 
ihm geliefert haben. In ganz ahnlicher Weise kénnen ja auch Wirbeltiere 
uber kurze Zeiten ohne Ausfallserscheinungen vitaminfrei ernahrt wer- 
den. Dann jedoch setzen pl6tzlich die Stérungen ein: Die Tiere ver- 
weigern die Nahrungsautnahme oder sterben plotzlich wihrend der Hiu- 
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tung; die Embryonen symbiontenfreier Eier bleiben plétzlich in der Ent- 
wicklung stehen und sterben dann ab. Auffallig ist nun, daB die sym- 
biontenfreien Weibchen viel eher Schadigungen erkennen lassen als die 
symbiontenfreien Mannchen. Das liegt wahrscheinlich an der viel gré- 
Seren Beanspruchung des Weibchens durch die Eierproduktion, die den 
Restvorrat der von den Symbionten gelieferten Stoffe bald erschépft (s. 
8. 584). Diese Erscheinung lat vermuten, daB die Quantitit der ,,Sym- 
biontenstoffe‘* durchaus nicht gleichgiiltig ist. Zu demselben Resultat 
kommen wir bei der Untersuchung der Tiere, denen ein Restbestand von 
Symbionten bei der Operation belassen wurde. Das Verhalten dieser Tiere 
ergibt einwandfrei, daB die Lebensfahigkeit der Lause nur durch ein be- 
stimmtes Minimum von Symbionten garantiert wird. Wird dieses Mini- 
mum unterschritten, so treten auch bei Vorhandensein von Symbionten 
die Schidigungen — wenn auch verz6gert und abgeschwacht — ein. 
Werden hingegen bei der Operation wenig Symbionten fortgenommen, so 
sind tiberhaupt keine nachteiligen Folgen festzustellen. Es sind daher 
normalerweise etwas mehr Symbionten vorhanden als zur normalen Ent- 
wicklung notig sind. 

Miissen wir uns nun die von den Symbionten gelieferten Stoffe unbedingt 
vitamindhnlich vorstellen? Es ist sicher anzunehmen, daf die Quantitat 
dieser Stoffe auBerordentlich gering ist, denn wir erkennen in den Myce- 
tomen keine Phagocytose von Symbionten und ebensowenig eine Abgabe 
von Sekreten nach Art innersekretorischer Driisen. Es kann sich bei den 
von den Symbionten gelieferten Stoffen daher wohl nur um die Stoff- 
wechselprodukte der Mikroorganismen handeln, die aus den von ihnen 
besiedelten Organen in die Kérpersiafte des Wirtes tibertreten. Weiterhin 
sahen wir, daB die Stoffe eine langere Nachwirkung haben, denn die Aus- 
fallserscheinungen treten erst etwa eine Woche nach dem Symbionten- 
verlust ein, waihrend alle Funktionen: Verdauung, Aufbau von Korper- 
substanz, Entwicklung, Eiproduktion usw. bis dahin normal weiter gehen. 
Nach unseren heutigen Vorstellungen iiber den Stoffwechsel der Meta- 
zoen kommen nach diesen Kriterien: Wirkung in minimalen Mengen, 
Vorhandensein in den Kérpersiften, langere Nachwirkung, Krankheit 
und Entwicklungshemmung bei Unterschreitung des Minimums, nur die 
Stoffgruppen der Hormone und Vitamine in Betracht. An diesem Punkt 
jedoch miissen neue Versuche ansetzen, die die Natur der von den Sym- 
bionten dem Wirtsorganismus gelieferten Stoffe weiter einzuengen ge- 
statten. Es erscheint denkbar, daB die Symbionten keine spezifischen 
Stoffe ihren Wirten liefern, sondern daB sie ersetzt werden kénnen durch 
irgendwelche nicht symbiontische Mikroorganismen. Bisher haben die 
Versuche, diese Frage an den symbiontenfreien Kleiderlausen zu unter- 
suchen, noch nicht zum Ziele gefiihrt. Es gelang erst einmal, die Schadi- 
gungen infolge des Symbiontenverlustes durch Injektionen von Hefe- 
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extrakt abzuschwiachen (vgl. Nr.C 55). Doch werden diese Versuche fort- 
gesetzt werden?. 

Auffallig ist die stérkere Schddigung der weiblichen Léuse durch den 
Symbiontenverlust. Es schien zunichst so, als ob durch eine Exstirpation 
der Drittstadiumslarven die Mannchen gar nicht merkbar geschadigt 
wiirden, wihrend die Weibchen nur noch etwa bis zu 7 Tagen nach der 
letzten Hautung lebensfahig waren. Mit dieser Anschauung stand in 
guter Ubereinstimmung, daB8 normalerweise in der Magenscheibe der er- 
wachsenen Mannchen eine Symbiontendegeneration bis zu formlosen 
Bakterienschutt einsetzt. Es war daher nach diesen Befunden zu schlie- 
Ben, daB die Symbionten nur fiir die Weibchen lebensnotwendig waren. 
Auch die histologischen Befunde stiitzten zunachst diese Ansicht: In den 
Mannchen waren niemals Degenerationserscheinungen festzustellen, wah- 
rend bei den Weibchen Oogenesest6rungen einsetzten, die in extremen 
Fallen bis zu einem vélligen Zerfall der Kier in der Leibeshohle fiihrten. 
Die durch den Symbiontenverlust hervorgerufene Krankheit der weib- 
lichen Tiere, die sich zunachst in Muskelschwache, dann in Nahrungsver- 
weigerung auRBerte und schlieBlich auch bei kiinstlicher Ernahrung zum 
vorzeitigen Tode fiihrte, konnte daher durch die degenerativen Vorgange 
in den Gonaden verursacht werden. Die Degenerationserscheinungen 
fithrten ja schlieBlich zu einer Anfiillung der Leibesh6hle mit desorgani- 
sierten Resten von Follikelepithel und zerfallenden Eiern und mu8ten 
damit eine schwere Intoxikation bewirken. Es lag nach allen Ergebnissen 
der ersten Versuchsreihen die Annahme nahe, da die Symbionten fiir die 
Hibildung notige Ergainzungsstoffe lieferten, und da bei deren Fehlen 
die angelegten jungen Hier in der LeibeshGhle zerfallen und dadurch den 
Tod der Weibchen verursachen. 

Um diese Annahme zu kontrollieren, wurden in den letzten Versuchs- 
reihen Hrststadiumslarven von ihren Symbionten befreit. Wenn unsere An- 
schauungen richtig waren, muBte sich ein Teil der Larven, namlich alle 
mannlichen Tiere, normal weiter entwickeln, wihrend in den weiblichen 
Tieren die St6rungserscheinungen erst einsetzen durften bei Beginn der 
Eibildung, also kurz vor der letzten Hautung. In der Tat entwickelten 
sich die meisten operierten Tiere zunaichst bis zum letzten Larvensta- 
dium normal weiter, um dann, vor der letzten Hautung, 7—8 Tage nach 
der Operation, abzusterben. Die histologische Untersuchung zeigte auch 
tatsaichlich in einem als Zweitstadiumslarve operierten und unmittelbar 
vor der letzten Hautung gestorbenen weiblichen Tier starke Degenera- 


1 Wahrend der Drucklegung dieser Arbeit wurden einige weitere Versuche 
in dieser Richtung angestellt. Diese bestiatigten, daB rechtzeitige Zugabe von 
Hefeextrakt zur Blutnahrung bei den symbiontenfreien Tieren ein deutlich ver- 
zégertes und abgeschwachtes Auftreten der Ausfallserscheinungen zur Folge hat. 
Es wird hieriiber noch ausfiihrlicher berichtet werden. 
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_ tionserscheinungen in der Gonade (siehe Abb. 22 und Mikrophot. 23). 
Aber alle mannlichen Larven begannen zu genau derselben Zeit zu kran- 
_ keln wie die weiblichen, wenn auch keine Degenerationserscheinungen in 
ihnen auftreten. Damit ist wohl einwandfrei bewiesen, daB die Sym- 
bionten sowohl fiir die Mannchen wie fiir die Weibchen lebensnotwendig 
sind. Die Weibchen verbrauchen jedoch bei der Ausbildung der ersten 
Kier den Vorrat an ,,Symbiontenstoffen‘‘, der ihnen noch aus der sym- 
biontenhaltigen Zeit verblieb, sehr viel schneller als die Mannchen, die 
sehr viel ,,haushalterischer‘“‘ damit umgehen kénnen. Nach dem Ver- 
brauch der ,,5Symbiontenstoffe“‘ treten dann bei den Weibchen die Oo- 
_ genesestOrungen ein: die schon im letzten Larvenstadium angelegten 

jungen Eier drangen zur Entwicklung; das Follikelepithel, dem in der 
spateren Ovogenesephase die Eiernahrung obliegt, vermag nicht geniigend 
Nahrungsstoffe dem miitterlichen Organismus zu entziehen, und die 
Folgen dieser Spannung sind vorzeitige Follikeldegeneration, Absterben 
und Zerfall der jungen Hier in der Leibeshéhle, wodurch die Krankheit 
der Weibchen noch verstarkt wird. — Zusammenfassend miissen wir fest- 
stellen, dafB der Symbiontenverlust bei den Liusen eine Krankheit auslost, 
die bei den Weibchen Oogenesestérungen zur Folge hat. Diese Ovogenese- 
storungen sind jedoch nicht die Ursache der Erkrankung und des Absterbens 
der Weibchen, sondern sie treten erst infolge der Krankhett auf und be- 
schleunigen nur ihren Verlauf. 


Es ist haufiger auf die Analogie zwischen der Gallbildung héherer Pflan- 
zen und der Differenzierung symbiontischer Organe hingewiesen worden. 
In beiden Fallen treten an einen Organismus neue Aufgaben heran, auf 
die er mit ganz neuen Hinrichtungen in der alten Organisation antwortet. 
Daher zeigen Gallen wie Mycetome eine weitgehende Unabhangigkeit und 
Eigengesetzlichkeit in ihrem Aufbau; beide gehéren nicht eigentlich zu 
dem Organisationsschema ihrer Wirte und lassen daher eine grofe Man- 
nigfaltigkeit erkennen. Die Gallen werden jedoch nur gelegentlich, bei 
Befall mit dem Gallparasiten, gebildet, waihrend die Mycetome niemals 
fehlen: sie sind mit der regelmaBigen Ubertragung der Symbionten aut 
die Nachkommen zu standigen Einrichtungen in bestimmten Tiergruppen 
geworden. 

Durch die Befreiung der Liiuse von ihren Symbionten sind nun jedoch 

weitere grundsdtzliche Unterschiede zwischen den Pflanzengallen und den 
symbiontischen Differenzierungen offensichtlich geworden: Die Mycetome 
werden im Gegensatz zu den Pflanzengallen auch ohne ihre Bewohner in 
typischer Form angelegt und sind mithin erblich fixierte und fest in den 
Bauplan aufgenommene Organe, wihrend die Gallen Reaktionen auf den 
auslésenden Reiz ihrer Erzeuger sind und daher niemals ohne den Gall- 
parasiten angelegt werden. 

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 38b 
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AuBerdem ergeben die Versuche, daB die Symbiose fiir die Lause ihre — 
groBe physiologische Bedeutung besitzt. Die Mycetome kénnen daher 
nicht analog den Pflanzengallen als fremddienlich zweckmaBige Reak- 
tionen auf parasitische Untermieter oder als abgekapselte Infektions- 
herde angesprochen werden. In den Mycetomen der Kleiderlaus werden 
nicht etwa lastige Eindringlinge eingeschlossen, um den K6rper vor einer 
ziigellosen Uberschwemmung zu bewahren, sondern wir haben in der 
Magenscheibe und in den Ovarialampullen Organe vor uns, die wie die 
meisten anderen Organe eine ganz bestimmte lebensnotwendige Funk- 
tion zu erfillen haben. 

Das Verhalten der symbiontenfreien Kleiderlause gibt den An- 
schauungen BucHNERs und mit ihm der meisten Symbioseforscher recht, 
die von vornherein in der Symbiose ein Mittel zur Erweiterung der phy- 
siologischen Méglichkeiten gesehen haben, und die die Symbiose als ein 
zweckmaBiges Indienststellen eines Mikroorganismus auffaBten. Nur 
so ist die Erscheinung zu verstehen, daB sich symbiontische Einrich- 
tungen regelmaBig in bestimmten dkologischen Gruppen, vor allem bei 
extremen Nahrungsspezialisten finden, und daB bestimmte systematische 
Gruppen mit einheitlicher Lebensweise eine so auffallige Tendenz zur 
Symbiose zeigen, wahrend nahe Verwandte mit anderer Lebensweise 
keine Symbiose eingehen. 


Die Mycetome der Kleiderlaus sind also als Organe mit einer besonde- 
ren lebenswichtigen Funktion aufzufassen. Trotzdem ergaben die Ver- 
suche einige kennzeichnende Unterschiede im Verhalten der Mycetome 
gegeniiber anderen Organsystemen. So fallt vor allem das mangelnde Re- 
gulationsvermdgen bei experimentellen Eingriffen in das Gleichgewichts- 
system Mycetom—Symbiontenbestand auf. Die symbiontischen Organe 
werden schematisch in denselben AusmafSen angelegt, wenn alle oder ein 
groBer Teil der Symbionten fehlen. Dafiir treten jedoch infolge dieser 
Stérungen haufiger kleine ,, Entwicklungsfehler“‘ ein, so vor allem gering- 
fiigige lokale Degenerationserscheinungen. Die Erklarung fiir: diese Er- 
scheinungen finden wir wohl darin, daB bei der Ausbildung der Mycetome 
ein den anderen Organen fehlender Faktor: die Symbionten, wesentlich 
beteiligt ist. Und dieser Faktor ist in den Organismus der Laus noch 
nicht so eingefiigt, da ein experimenteller Eingriff, wie ihn die Ver- 
minderung des Symbiontenbestandes bedeutet, durch entsprechende 
stirkere Vermehrung auskompensiert werden kann. 

Dieses fehlende Regulationsvermégen in Bezug auf den experimentell 
verminderten Symbiontenbestand deckt uns einen grundsdtalichen Unter- 
schied der Symbiose gegeniiber Infektionen mit Parasiten und Kommensalen 
auf. Wird die Zahl der Symbionten experimentell verringert, so ver- 
mehren sich die verbleibenden Symbionten nicht starker, als sie es bei 
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_ vollem Symbiontenbestand getan haben wiirden, obgleich ihnen der 


Raum und die Nahrung fiir viel mehr Symbionten zur Verfiigung steht. 
Das besagt, da8 die Symbionten sich nicht nach MaBgabe von Raum und 
Nahrung, sondern nach der durch das symbiontische Verhiltnis bedingten 


und festgelegten Vermehrungsrate vermehren. Ob die Faktoren, die itiber 


Raum und Nahrung hinaus die Symbiontenzahl kontrollieren, und die 
bei einer experimentellen Stérung des symbiontischen Gleichgewichts die 
Regulierung verhindern, humoraler Art sind, miissen erst weitere Unter- 
suchungen ergeben. Parasiten und Kommensalen hingegen wiirden sich 
— soweit wenigstens der Wirtsorganismus keine Antistoffe bildet — 
wahrscheinlich nur nach MaBgabe von Raum und Nahrung vermehren. 
So ergeben also alle Befunde an den symbiontenfreien und symbionten- 
armen Kleiderléusen, dap die erbliche Endosymbiose, die zwei villig ver- 
schiedene Organismen zu einem neuen, gesunden System verschmilzt, eine 
ganz besondere Stellung in unseren Anschauungen von den Wechselbezie- 
hungen der tierischen und pflanzlichen Organismen einnehmen muf. 
Von den meisten Biologen wird die Bezeichnung Symbiose nur jenen 
Wechselbeziehungen zuerkannt, in denen beide Partner von der Ver- 
gesellschaftung Nutzen haben. Es erscheint uns jedoch keinesfalls zweck- 


x maBig, das Nutzproblem zu einer Begriffsumgrenzung heranzuziehen, 
' denn wir fiihren da einen Faktor ein, den wir in sehr vielen Fallen noch 


nicht beurteilen kénnen. (Fiir die erbliche Endosymbiosé des in Cerealien 
lebenden Kafers Oryzaephilus konnte Kocou in noch unver6ffentlichten 
Untersuchungen zeigen, daf nach Symbiontenverlust keine Ausfallser- 
scheinungen auftreten.) ZweckmaBiger erscheint es doch wohl, nach 
erfolgter Analysierung eines Wechselverhaltnisses von einer mutualisti- 
schen Symbiose zu sprechen, wenn tatsachlich ein gegenseitiger Nutzen 
durch das Wechselverhaltnis offensichtlich ist. Es kann als eine heloti- 
stische Symbiose bezeichnet werden, wenn der Symbiont einfach vom Wirt 
seiner physiologischen Eigenschaften wegen in Dienst genommen wird. 
Umgekehrt wire es eine parasitische oder kommensalische Symbiose,; wenn 
der Symbiont ohne Gegenleistung in seinem Wirt schmarotzt. Diese Sym- 
biosen waren den Gallbildungen hoherer Pflanzen vergleichbar, denn 
auch hier lage dann eine fremddienliche Zweckma8igkeit vor. Von vorn- 
herein erscheint es nicht undenkbar, da8 alle drei Méglichkeiten neben- 


- einander bei der erblichen Endosymbiose mit besonderen Organdifferen- 


zierungen verwirklicht sind. Auch ist es méglich, da die Symbiose nur 
bei einer ganz bestimmten Ernihrungsweise ihren Zweck erfillt, daB sie 
jedoch bei dem Ubergang zu einer anderen Nahrung sinnlos wird. Auch 


_kénnten bei Vorhandensein mehrerer Symbionten in einem Wirt harmlose 


und nutzlose Symbionten neben unentbehrlichen vorkommen. Neuere 


Untersuchungen haben fiir die Leguminosensymbiose mit stickstoffspei- 
chernden Bakterien, die bisher als Musterbeispiel fiir eine mutualistische 
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Symbiose galt, ergeben, da dort neben niitzlichen, wirklich stickstoff- 
bindenden Stiimmen noch andere, die keinen Wert fiir die Pflanze haben, 
in die Symbiose eingehen (vgl. M. P. Lémyis 1930). Weiterhin ist es fur 
die Endosymbiose sehr schwer zu entscheiden, ob auch die Mikroorga- 
nismen von der Symbiose Nutzen haben. Es ist doch schlieBlich An- 
sichtssache, ob man die Symbionten als ausgebeutete Heloten betrachten 
will, oder ob man ihnen nicht auch einen Vorteil zuerkennen will. Dieser 
Vorteil besteht vor allem in einer Erweiterung ihres Lebensraumes und 
ihrer Lebensmoglichkeiten, wenn auch zugegeben werden mu8, dal der 
Wirt die Symbionten beherrscht, indem er ihre Entwicklung und Ver- 
mehrung reguliert. Die Lause zeigen besonders deutlich, da die Zahl 
und die Gestalt der Symbionten in strenger Korrelation mit der Wirts- 
entwicklung stehen: Vermehrung findet nur statt, wenn die Eiinfektion 
oder die starke VergréBerung des Wirtes wahrend der Larvalentwicklung 
eine gréBere Zahl von Symbionten erfordert; wahrend umgekehrt die 
Symbionten normalerweise auf bestimmten Wirtstadien zur Degeneration 
gebracht werden kénnen, wie die erwachsenen Menschenlausmannchen 
zeigen. 
VIII. Zusammenfassung. 

1. Es wurde eine Methode beschrieben, durch Exstirpation der lar- 
valen Magenscheibe bei der Kleiderlaus die Symbionten auszuschalten. 

2. Die Exstirpation des symbiontenhaltigen Mycetoms hat typische 
Reaktionen zur Folge, die stets ausbleiben, wenn nur die leere, von den 
Symbionten eben verlassene Magenscheibe exstirpiert wird. Daraus 
wurde geschlossen, da diese Reaktionen nicht durch die Verwundung 
bei der Exstirpation oder durch das Fehlen der Magenscheibe verursacht 
werden, sondern da sie Ausfallserscheinungen sind, die allein auf das 
Fehlen der Symbionten zurtickgeftihrt werden kénnen. 

3. Die Krankheitssymptome treten nicht unmittelbar nach dem Sym- 
biontenverlust auf: Die Symbionten zeigen eine ,,Nachwirkung“, die bei 
optimalen Bedingungen etwa 7—8 Tage anhalt. Das heiBt also: Lause, 
denen die Symbionten im ersten Larvenstadium entzogen wurden, kén- 
nen in ihrer Entwicklung héchstens bis zum dritten Larvenstadium ge- 
langen. Und nur solche Zweitstadiumslarven erreichen das Stadium der 
Imago, die zur Zeit des Eingriffs schon kurz vor der zweiten Hautung 
standen. 

4, Die Krankheit der Liuse nach Symbiontenverlust iuBert sich vor 
allem in zunehmender Schwiche, die sehr bald die Nahrungsaufnahme 
unmdglich macht und stets zu einem vorzeitigen Tode fihrt. Das sind 
Symptome, wie sie sonst nur nach langerem Hungern eintreten. Die 
Krankheit tritt jedoch auch bei reichlicher Nahrungszufuhr auf und lat 
sich nicht wie die Hungersymptome durch rektale Blutinjektionen be- 
heben; doch kann dadurch der Tod hinausgezégert werden. 
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5. Die symbiontenfreien Weibchen legen keine schlipffahigen Lier. 
Bei Symbiontenverlust 4—3 Tage vor der letzten Hautung kénnen noch 
ein bis finf Kier mit Entwicklungsbeginn abgelegt werden. Der Embryo 
stirbt dann jedoch mehrere Tage vor dem Erreichen der Schliipfreife ab. 
Die folgenden Kier trocknen sofort ein oder werden nicht mehr abgelegt. 
Noch spater angelegte Eier zeigen typische Degenerationserscheinungen 
innerhalb der Leibeshéhle. Es lassen sich dabei verschiedene Stufen 
(entsprechend der Dauer der symbiontenfreien Zeit) der Funktions- 
stérungen im Follikelepithel von Unregelmafigkeiten in Hos Hideckel- 
_ bildung bis zu vollstandiger Degeneration erkennen. 

6. Durch den Symbiontenverlust werden Weibchen wesentlich starker 
geschadigt als Mannchen. Es scheint also, daB die geschlechtsreifen 
Mannchen weniger auf die Symbionten angewiesen sind als die Weibchen. 
Hiermit steht in Ubereinstimmung, daB in geschlechtsreifen Mannchen 
die Symbionten normalerweise zu degenerieren pflegen. Dagegen sind 
die Larven in beiden Geschlechtern in gleicher Weise gegen den Verlust 
der Symbionten empfindlich. 

7. Durch partielle Exstirpation der Magenscheibe konnte der Sym- 
biontenbestand beliebig verringert werden. Die Auszahlung der Sym- 
bionten bei partiell exstirpierten Tieren ergab, daB spater keine Regu- 
lation des symbiontischen Verhaltnisses durch eine staérkere Symbionten- 
vermehrung eintritt. Die Ausfallserscheinungen nach partieller Exstir- - 
pation sind deutlich abgestuft, entsprechend der Stirke des Symbionten- 
verlustes. Es bestehen zahlenmafig erfaBbare Ubereinstimmungen 
zwischen der Menge der vorhandenen Symbionten und der Produktion 
normaler schliipffaihiger Hier. 

8. Die symbiontischen Differenzierungen werden auch in vollig sym- 
biontenfreien Eiern in typischer Weise angelegt. Die Mycetome miissen 
daher erblich bedingt sein und bediirfen zu ihrer Bildung nicht, wie die 
erst als Reaktionen auf den Anreiz der Untermieter erscheinenden Pflan- 
zengallen, des auslésenden Reizes ihrer Bewohner. 

9. Das Verhalten symbiontenfreier und symbiontenarmer Kleider- 
lause lehrt uns, daB die Symbionten im Haushalt ihrer Wirte eine wesent- 
liche, lebensnotwendige, physiologische Rolle spielen. Wir erkennen da- 
mit, da® die erbliche Endosymbiose auch physiologisch eine besondere 
Stellung unter den Wechselverhaltnissen von Tier und Pflanze einnehmen 
kann und nicht ohne weiteres Parasitismus, Kommensalismus oder Gall- 
bildungen zugerechnet werden darf. 
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1. Einleitung. 
a) Fragestellung. 

Seit etwa 20 Jahren ist es bekannt, daB kataleptische Erscheinungen 
nicht nur bei Menschen und hoheren Tieren, sondern auch bei Insekten 
vorkommen. Wahrend bei den ersteren die Katalepsie nur unter ex- 
perimentellen Bedingungen eintritt, kommt sie bei den letzteren auch 
unter natiirlichen Verhaltnissen vor. Ja sie kann hier zu einem Faktor 
werden, der bei den betreffenden Tieren eine bedeutungsvolle ékologische 
Rolle spielt. Freilich ist inr Vorkommen bei den Insekten bis jetzt nur 
fiir eine Reihe von Einzelfallen bekannt, wihrend uns ein systematischer 
Uberblick iiber die Verbreitung kataleptischer Erscheinungen noch fehlt. 

Zuerst beobachtet und richtig analysiert wurde die Katalepsie bei den 
Stabheuschrecken (Dixippus morosus). Bei diesen Tieren besteht nor- 
malerweise wahrend des ganzen Tages eine véllige Bewegungslosigkeit, 
und nur kurze Zeit waihrend der Nacht gehen sie dem Nahrungserwerb 
nach. Das aber, was der Katalepsie der Phasmiden eine besondere Be- 
deutung verschafft hat, ist ihre Verbindung mit eimem morphologischen 
Charakter, nimlich mit der stabférmigen Gestalt der Tiere, mit der im 
Verein sie ein Beispiel von Schutzanpassung allerersten Ranges darstellt. 

Noch nicht so lange sind kataleptische Erscheinungen bei Gerris be- 
kannt, einer Gattung von Wasserlaufern unserer Graben und Teiche. 
Auch diese Insekten, die zu den gymnoceraten Hemipteren gehéren, wei- 
sen in ihrer Gestalt eine Stabform auf, wenn auch nicht in so ausge- 
sprochener Weise wie die Stabheuschrecken. Welche biologische Be- 
deutung die Katalepsie bei ihnen hat, war bisher noch nicht naher be- 
kannt. 

Nun wissen wir aus den paliontologischen Untersuchungen von 
HanpuirscouH, daf unter den Vorfahren der Phasmiden Formen vor- 
kommen, die morphologisch und dkologisch eine auBerordentliche Ahn- 
lichkeit mit den Gerris-Arten zeigen. Es sind dies die Chresmodiden aus 
dem weifen Jura. Die Form ihres Korpers, ihrer Beine und auch ihr 
Fundort in limnischen Ablagerungen sprechen dafiir, da8 wir in ihnen 
Tiere vor uns haben, die ein ahnliches Leben auf der Wasserfliche fihr- 
ten, wie unsere jetzigen Gerris-Arten. Doch zeigen andere anatomische 
Befunde, etwa der Bau der Mundgliedmafen, der Fiihler und Fliigel, da8B 
sie nicht die Vorfahren unserer Wasserlaufer waren, sondern zu den 
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Phasmiden gehéren, also mit den Stabheuschrecken nahe verwandt sind. 
Wir finden also Katalepsie bei einer Wasserlaufergruppe und bei einer 
Form, die unter ihren Vorfahren solche auf dem Wasser lebenden Arten 
aufzuweisen hat. 

Nun sind wir zunachst geneigt, die Formanpassung der Phasmiden 
mit ihrem Leben auf Pflanzen in einen kausalen Zusammenhang zu 
bringen. Um so merkwiirdiger erscheint uns daher die Moéglichkeit der 
Abstammung stabférmiger, pflanzenbewohnender Phasmiden von eben- 
falls stabfo6rmigen, aber auf der Wasseroberflache lebenden Formen. Das 
Vorkommen der Katalepsie bei rezenten Formen, die ebenfalls auf der 
Wasseroberflache leben, legt daher die Frage nahe, ob vielleicht die 
Chresmodiden ebenfalls die Fahigkeit zur Katalepsie besaBen. Trife dies 
zu, so ware die Stabform und die Katalepsie der Phasmiden vielleicht gar 
nicht im Zusammenhang mit dem Leben auf Pflanzen, also im Sinne 
einer ,,Anpassung‘‘ an dasselbe entstanden, sondern ihre Vorfahren 
hatten beides schon besessen, bevor sie zum Leben auf Pflanzen iiber- 
gingen. Die Katalepsie ware also ein Erbgut von nicht auf Pflanzen 
lebenden Ahnen. Erst beim Ubergang der Phasmiden zum Landleben 
mégen sich Katalepsie und Stabform als Eigentiimlichkeiten von beson- 
derem 6kologischen Werte gezeigt haben. Vielleicht ist also das Primire 
die Stabform und die Fahigkeit zur Katalepsie, sekundar erst der Uber- 
gang zum Leben auf Pflanzen. LieBe sich dies nachweisen, so ware damit 
gezeigt, daB die weit verbreitete Ansicht, die Stabform und die Katalepsie 
der Stabheuschrecken seien durch eine Anpassung an das Leben auf 
Pflanzen im lamarckistischen Sinne entstanden, nicht zutrifft. Unter sol- 
chem Gesichtspunkt erscheint die Frage nach der Herausbildung der 
Formanpassung der Phasmiden in einem neuartigen Licht. Die Schwie- 
rigkeit ihrer Lésung liegt darin, da wir tiber die Lebensweise und etwaige 
physiologische Eigentiimlichkeiten der Chresmodiden natiirlicherweise 
auf dem unmittelbaren Wege der Lebendbeobachtung nichts mehr er- 
fahren kénnen. Wir kénnen zu einem angeniherten Bild dieser Verhalt- 
nisse nur durch eine Verkniipfung von zwei anderen Betrachtungsweisen 
kommen, 1. indem wir die Verhaltnisse bei nahe verwandten Formen, 
also hier den Stabheuschrecken, untersuchen, 2. indem wir solche Formen 
beriicksichtigen, die in der Ausbildung der morphologischen Eigentiim- 
lichkeiten — und diese allein sind uns ja von Fossilien mit Sicherheit be- 
kannt — mit den Chresmodiden eine auffallende Ubereinstimmung 
zeigen, namlich die Gerris-Arten. 

Bei der ersten Betrachtungsweise mu man von der Frage aus- 
gehen: Gibt es bei der Katalepsie der Stabheuschrecken solche Erschei- 
nungen, die sich nur erklaren lassen, wenn wir dabei die Chresmodiden 
beriicksichtigen, oder 148t sich eine derartige Beziehung nicht finden? 

Was die zweite Betrachtungsweise anbetrifft, so ist ja die Ahnlichkeit 
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eines Chresmodiden mit einem Wasserléufer, wenn man von der syste- 
matischen Stellung der Chresmodiden absieht — die ja tibrigens erst von 
DEICHMULLER und Haase (zitiert nach Hanpiirscn) richtiggestellt 
wurde, wihrend friihere Untersucher die Chresmodiden fiir Spinnen, 
Acridiiden oder direkt fiir Wasserlaufer hielten —, eine auBerordentlich 
hohe. Wie weit kann man nun aus dieser morphologischen Ahnlichkeit 
auf eine Ahnlichkeit im Verhalten beider Formen schlieBen? Lassen sich 
aus dem Verhalten der Wasserlaufer im Zusammenhang mit den Tat- 
sachen bei den Phasmiden irgendwelche Schliisse in Bezug auf die Chres- 


i 


Abb. 1. Chresmoda obscwra GERMAR. 4/19 der natiirlichen GréBe. (Reproduktion aus HANDLIRSCH, 
Die fossilen Insekten.) 


modiden ziehen? Oder lassen sich vielleicht andere Tatsachen finden, die 
fiir Stabheuschrecken und Wasserlaufer in gleicher Weise gegeben sind, 
und die zum. Verstiindnis der Herausbildung der Katalepsie in den beiden 
Insektengruppen beitragen kénnen ? 

Um solchen Fragen nachgehen zu kénnen, ist zunichst eine Vermeh- 
rung des Tatsachenmaterials notwendig. Wir miissen uns zuerst ein 
méglichst umfassendes Bild ttber die Katalepsie bei den beiden hier zu 
vergleichenden Gruppen in physiologischer und 6kologischer Hinsicht zu 
verschaffen suchen. Sodann miissen auch — was allerdings zum gréBten 
Teil auBerhalb des Rahmens der vorliegenden Arbeit liegt, aber von an- 
derer Seite bereits in Angriff genommen worden ist — verwandte Formen 
in den Kreis der Betrachtung einbezogen werden, wobei alle diejenigen 
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Arten aus anderen Gruppen zu beriicksichtigen sind, bei denen gleiche oder 
in irgendeiner Form ahnliche Erscheinungen auftreten. 

In dieser Arbeit sollen zunachst die kataleptischen Zustande bei Stab- 
heuschrecken und Wasserliufern ganz unabhangig von dem hier vor- 
liegenden Problem, also rein als solche, in ihren Einzelheiten genauer un- 
tersucht werden. Danach soll der Versuch gemacht werden, die Be- 
obachtungen an den beiden Insektengruppen in einen Vergleich zu 
bringen, um so womdglich Schliisse auf die Entstehungsart im Sinne der 
soeben erérterten Fragen ziehen zu kénnen. 


b) Technisches. 

Zur Untersuchung dieser Fragen verwandte ich von Stabheuschrecken 
in erster Linie Dixippus (Carausius) morosus BRuN. et REDTENB., dann 
auch Diapheromera femorata Say. und Phyllium bioculatum Gray. 
Hurycnema goliath Gray und Bacillus Rossii Far. habe ich nur ge- 
legentlich im Insektarium des Berliner Zoologischen Gartens beobachtet, 
nicht selbst gehalten. Uber die Haltung von Diwippus, der ja ein be- 
kanntes Laboratoriumstier ist, brauche ich wohl nichts zu sagen, ich ver- 
weise auf die Angaben von MEISSNER und TrtscHack. Als Futter ver- 
wandte ich Efeu und Tradescantia. Diapheromera hielt ich mit Hasel- 
nuBblattern, die auch von Larven gern genommen wurden, und Phyllium 
wurde mit EKichenblattern gefiittert. : 

Uber die Haltung von Wasserldufern liegen noch wenig Angaben vor, 
so daf ich es fiir angebracht halte, etwas naher darauf einzugehen. Von 
den Gerriden untersuchte ich Limnotrechus lacustris, Limnotrechus odon- 
togaster, Limnotrechus thoracicus, Hygrotrechus najas und Limnoporus 
rufoscutellatus. Die Bestimmung der Arten erfolgte nach KuHLGarz. 

Die Haltung im Aquarium machte bei der Lebhaftigkeit der Tiere an- 
fangs einige Schwierigkeiten. Vor allem wurde es ihnen leicht zum Ver- 
derben, daB sie, wenn sie an der Glaswand emporsprangen und dann zu- 
ruck aufs Wasser fielen, seine Oberflache durchbrachen und ertranken. 
Selbst wenn solche ins Wasser geratenen Tiere noch bei voller Mobilitat 
herausgenommen und aufs Trockene gesetzt wurden, starben sie oft nach 
kurzer Zeit, wahrscheinlich weil schon Wasser in ihr Tracheensystem ein- 
gedrungen war. Nur wenn sie gleich unter warmere Temperatur gebracht 
oder griindlich mit FlieBpapier abgetrocknet wurden, blieben sie am 
Leben. Man hilt also die Tiere am besten, wenn man im Aquarium rings- 
herum an den Wanden (besonders an der Lichtseite) Gegenstande an- 
bringt, die aus dem Wasser herausragen, etwa schwimmende Holzbrett- 
chen oder Steine und Sand. Die an der Glaswand emporspringenden 
Tiere fallen dann aufs Trockene. So ist es méglich, sie ohne dauernde 
Verluste lingere Zeit zu halten. Als Futter gab ich den Wasserlaufern 
meist Drosophila, die mit Ather betaubt und auf die Wasserflache gestreut 
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wurden, den gréferen Arten auch Stubenfliegen. Sie sind ibrigens in. 
ihrer Nahrung nicht wahlerisch und bohren ihren Riissel in Fleisch jeder 
Art, das etwas saftig ist, z. B. Schneckenfleisch, Rindfleisch. Am liebsten 
freilich werden kleine Insekten genommen, die auf der Wasserflache 
schwimmend durch ihr Zappeln die Aufmerksamkeit auf sich lenken. 
Auch die Aufzucht vom Ei an ist nicht allzu schwierig, man muf nur 
darauf achten, daB sich von den Kérpern der ausgesogenen Futterinsek- 
ten aus nicht eine starke Kahmschicht bildet, die besonders den ersten 
Larvenstadien leicht die Beine verkleben kann. Es empfiehlt sich daher, 
die Tiere alle 3 Tage in einen neuen Behalter zu setzen. 

Velia currens und Hydrometra stagnorum, die ich auch gehalten habe, 
sind wegen ihrer ruhigeren und gleichmafigeren Bewegungsart auf der 
Wasseroberflache nicht so dem Ertrinken ausgesetzt. Sie sind deshalb 
ohne jede Schwierigkeit bei derselben Nahrung wie Gerris zu halten. Am 
einfachsten ist die Haltung von Microvelia, die sich wahrscheinlich von 
Mikroorganismen nahrt. 


Da Limnoporus rufoscutellatus und Hygrotrechus najas in der Umgegend von 
Greifswald nicht anzutreffen sind, lieS ich mir fiir meine Untersuchungen jeweils 
Tiere dieser Arten aus OstpreuBen schicken. Dies machte keine Schwierigkeiten, 
wenn die Verpackung richtig gewahlt wurde. Es mu8 dabei beriicksichtigt wer- 
den, daB die Tiere einmal sehr leicht verdursten, andererseits auch leicht ertrinken 
kénnen. Man verfahrt daher am besten so, daB man die Tiere in einer Flasche 
unterbringt, in der man innen am Pfropfen einen mit Wasser getrankten Watte- 
bausch befestigt, dabei aber vermeidet, daB sich auf dem Boden der Flasche 
direkt Wasser befindet. Dadurch erreicht man, da die Wasserlaufer nach Bedarf 
durch Saugen am Wattebausch Feuchtigkeit erhalten kénnen!. Ein Verdursten 
der Tiere ist dadurch vermieden, ebenso ein Ertrinken. Man kann Wasserlaufer 
in dieser Verpackung bis zu 5 Tagen halten, ohne daf eine gréBere Anzahl von 
Tieren eingeht, und kann sie so auch mit der Post versenden. Sollten die Tiere 
beim Auspacken etwas matt sein, so erholen sie sich in wenigen Stunden, wenn 
man sie griindlich mit FlieBpapier abtrocknet. 


Zu Vergleichen habe ich auch Ranatra gehalten, die ich von einem 
Sammler aus der Umgegend von Berlin erhielt. Als Futter dienten Was- 
serinsekten aller Art, am liebsten wurde jedoch Asellus und Gammarus 
genommen. Fiir die Haltung ist wichtig, daB sich im Aquarium reichlich 
Wasserpflanzen in der Nahe der Wasseroberflache befinden, von denen 
aus die Tiere ihre abdominale Atemréhre aus dem Wasser herausstrecken 
k6énnen. 

Bei meinen Untersuchungen war es manchmal wichtig, die Versuchs- 
tiere bei vdlliger Dunkelheit beobachten zu kénnen. Dabei kam mir sehr 
der Umstand zu statten, daB das Insektenauge, wie sich bei Unter- 
suchungen von KUHN an Bienen zeigte, langwelliges rotes Licht von mehr 
als 650 up Wellenlange nicht mehr perzipiert, was nach v. BuDDENBROCK 


1 Die Tiere bohren von Zeit zu Zeit den Riissel in den feuchten Wattebausch 
hinein. 
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, fiir alle Wirbellosen gelten diirfte‘‘, wahrend das menschliche Auge noch 
Licht von 750 uu wahrnehmen kann. Diesen Unterschied konnte ich bei 
meinen Untersuchungen dadurch ausnutzen, da& ich die Versuchstiere 
bei Licht von tiber 650 wu Wellenlainge beobachtete. Ich benutzte dazu 
ein Farbfilter, das unter der Kennziffer RG 5 von dem Jenaer Glaswerk 
Schott u. Gen. hergestellt wird. Um eine langere Beschreibung zu ver- 
meiden, fiige ich die von der Firma gelieferte graphische Darstellung der 
physikalischen Daten fir dieses Filter bei (Abb. 2). 

Wenn auch bei Dixippus auBer der Lichtperzeption durch die Augen 
noch ein Hautlichtsinn nachgewiesen ist, so glaube ich doch meinen Be- 
obachtungen entnehmen zu dirfen, daB so langwelliges Licht auf die 
Tiere keinen Einflu8 ausibt. Selbst bei direkter Beleuchtung habe ich 
irgendeine Reaktion auf dieses Licht nicht beobachten kénnen. Aus 
praktischen Griinden wurden bei den meisten Beobachtungsserien nicht 
die Tiere selbst beleuchtet, sondern die Wand hinter ihren Glasbehaltern, 
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Abb. 2. Physikalische Daten fiir das bei Beobachtungen im Dunkeln benutzte Farbfilter. 
(Nach Schott u. Gen.) 


und die Insekten dann in der Silhouette beobachtet. Auch war die 
Intensitaét des durch das Filter gehenden Lichtes so gering, daB die 
gleiche Intensitat bei gewohnlichem Licht, ja sogar eine bei einem ein- 
fachen Photometrierversuch! dem menschlichen Auge etwas hoher er- 
scheinende Intensitaét keine Reaktion zur Folge hatte. 

Bei Versuchen mit Dawerbelichtung und mit Belichtung waéhrend der 
Nacht verwandte ich eine Sollux-Lampe, deren Spektrum nach den An- 
gaben der Herstellerfirma dem des Sonnenlichtes sehr ahnlich ist. 

Meine Untersuchungen fiihrte ich in der Abteilung fiir Vererbungs- 
wissenschaft des Zoologischen Instituts der Universitat Greifswald unter 
der Leitung von Herrn Prof. G. Just aus, dem ich auch die Anregung zu 
dieser Arbeit verdanke. Herrn Prof. Just spreche ich an dieser Stelle fiir 
sein Interesse und die standige Férderung meiner Arbeit meinen aufrich- 
tigsten Dank aus. Ebenfalls danke ich Herrn Prof. Marrues, dem Direk- 
tor des Zoologischen Instituts, fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes. 


1 Es wurde eine kleine Pappscheibe zwischen die beiden zu vergleichenden 
Lichtquellen gehalten und die Tiefe des Schattens zu beiden Seiten der Scheibe 


verglichen. 
Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 39 
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2. Die Katalepsie bei Stabheuschrecken. 
a) Bisherige Arbeiten tiber die Katalepsie bei Phasmiden und Diskussion 
der damit zusammenhingenden Begriffe. 

Die grundlegenden Arbeiten iiber die kataleptischen Erscheinungen 
bei Dixippus und ihre biologische Bedeutung sind die von ScHLErp 1911 
und Scumrpt 1913. Scuere hat in seiner Arbeit eine umfassende Samm- 
lung des Tatsachenmaterials vorgenommen, wahrend ScHMIDT als erster 
eine theoretische Deutung versuchte, indem er die Erscheinung in eine 
Parallele zu den kataleptischen Zustanden brachte, wie sie in der tieri- 
schen Hypnose bei einigen Wirbeltieren und auch beim hypnotisierten 
Menschen vorkommen. Die Hauptergebnisse beider Arbeiten will ich 
hier kurz wiedergeben. 

Bei den Stabheuschrecken 1a4B8t sich durch mechanische Reize eine 
Akinese auslisen, in der sie an vielen Teilen ihres Korpers die fiir die 
Katalepsie typische ,,wdchserne Biegsamkeit (Flexi- 
bilitas cerea) zeigen. Diese wird durch eine nicht allzu 
starke (also nicht maximale, tetanische) Heraufsetzung 
der Muskelkontraktion erreicht, d.h. einer Lagever- 
anderung setzen die einzelnen GliedmaBen einen ge- 
wissen Widerstand entgegen, behalten aber danach die 
neugegebene Stellung bei. Gleichzeitig zeigt sich eine 
weitgehende Analgesie, d.h. Unempfindlichkeit gegen 
Reize, die sonst eine starke Reaktion bedingen wiirden. 
Diese ist an den einzelnen KGrperteilen verschieden 
gro8. Scumipt konnte den Tieren Beine, Antennen und 
the. SP want ten Abdomen stiickweise abschneiden, ohne daB diese dar- 
Dixippus, yon der auf mit Bewegung reagierten. Diese Katalepsie tritt 
Unterseite gesehen. un, wie die beiden Autoren zeigen konnten, nicht 
nur auf mechanische Reize hin ein, sondern wird auch vom Tier spon- 
tan angenommen (Autokatalepsie nach ScHMIDT). 

Eine besondere Nebenerscheinung dieses ,,hypnotischen Zustandes‘ 
zeigte sich darin, daB die Tiere im héchsten Stadium der Katalepsie eine 
besondere Stellung einnehmen: Der Kérper wird gerade ausgestreckt, 
das erste Beinpaar an den Kopf gelegt, der gerade in zwei Eintiefungen 
der Femora paBt, wie dies Abb. 3 zeigt. Die beiden anderen Beinpaare 
bilden einen spitzen Winkel mit der Kérperachse, und zwar ist das zweite 
Beinpaar nach vorne, das letzte nach hinten gerichtet (Abb. 4), oder diese 
beiden Paare sind in derselben Richtung eng an den Korper gelegt (Abb. 5, 
linkes Tier). Durch diese Stellung wird erreicht, daB die Beine bei ober- 
flachlicher Betrachtung an dem schlanken Korper gar nicht zu sehen sind. 

Meissner, der als erster diese Stellung beschreibt, nannte sie 
,, Schreckstellung*. Besser ist die Bezeichnung, die ScHuErr ihr gab, der 
diese Haltung ,,Schutzstellung* nannte. 
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Ich will diese Bezeichnung auch bei meinen Ausfiithrungen verwenden und 
zwar in einem rein beschreibenden Sinne, ohne einen teleologischen Sinn in sie 
hineinzulegen. 


Doch ist das Annehmen der Schutzstellung keineswegs eine notwen- 
dige Nebenerscheinung der Katalepsie. Das kataleptische Tier kann auch 
ebenso wie ein in nicht kataleptischem Zustande ruhendes jede beliebige 
Stellung einnehmen. Meist sind dann alle Beinpaare ungefahr senkrecht 
zur Kérperachse seitwarts gestreckt. Der Korper ist etwas von der Un- 
terlage abgehoben. MxIssNER gab dieser Haltung, die also bei katalep- 


Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 4. Dixippus in kataleptischem Zustand an einer Glasscheibe sitzend. 2/3 natiirlicher Grofe. 
Abb. 5. Dixippus in kataleptischem Zustand, Linkes Tier in ,,Schutzstellung‘‘, rechtes in 
, Ruhestellung**. 


tischen wie nicht kataleptischen Tieren vorkommen kann, die Bezeich- 
nung ,,Ruhestellung< (Abb. 5, rechtes Tier). In ihr ist bei jungen Tieren 
auch das Abdomen dorsalwarts gekriimmt, was bei geschlechtsreifen 
Tieren, wohl wegen der Menge der im Abdomen sich bildenden Hier, nicht 
mehr vorkommt. 

Als eine weitere Begleiterscheinung des Katalepsieeintrittes wird 
ferner noch eine Schaukelbewegung beschrieben: Das Tier fiihrt beim An- 
legen der Vorderbeine mit den beiden hinteren Beinpaaren in den Knie- 
gelenken eine Reihe rhythmischer Bewegungen aus, die den K6rper 
parallel zu seiner Langsachse hin- und herschwingen lassen. Auch hierin 
hat man eine besondere Schutzanpassung gesehen und das Schaukeln als 


,,Windmimikry“ gedeutet. 
39* 
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Wahrend Scumipt die Abhangigkeit der Katalepsie von irgend- 
welchen AuGBenumstinden nicht feststellen konnte, sondern als maB- 
gebend fiir die ganze Erscheinung eine ,,innere Stimmung“ der Stab- 
heuschrecke ansah, konnte ScHLEIP beobachten, daB das Licht als aus- 
lésender Reiz fiir das Annehmen der Autokatalepsie zu gelten hat, und 
zwar erfolgt die Reaktion in der Weise, daB die Tiere im Licht die kata- 
leptische Schutzstellung einnehmen, in der Dunkelheit aber bald zur Be- 
wegung tibergehen. 

Einige weitere Arbeiten iiber Dixippus betrachten die Katalepsie 
mehr unter experimentellen Bedingungen. So beschreibt REISINGER eine 
Reihe von Versuchen mit Athernarkose, in denen er zeigen konnte, daB 
Narkose die Katalepsie aufhebt. Ferner untersuchte MANGOLD die Wir- 
kung elektrischer Induktionsstréme auf den kataleptischen Zustand. Auf 
die niheren Einzelheiten aller dieser Arbeiten wird bei der Behandlung 
der einzelnen Teilgebiete jeweils eingegangen werden. 

Es erscheint mir angebracht, noch kurz auf die in dieser Arbeit ange- 
wandten Begriffe einzugehen. Ich will zunachst die dem Begriff ,,Ka- 
talepsie‘‘ ibergeordneten Begriffe diskutieren. Am weitesten von diesen 
reicht der Begriff der Akinese, die den kinetischen Erscheinungen, den 
Bewegungen der Tiere gegeniibersteht, also auch Ruhezustand und Tod 
umfa8t. Der Begriff hat in der Literatur ganz allgemein diese Bedeutung. 
Gleichbedeutend mit Akinese sind dann noch Begriffe wie ,,lmmobili- 
tat“, ,,. Immobilisationszustand“, doch ist ihre Fassung nicht tiberall iiber- 
einstimmend, zum Teil versteht man darunter nur Akinesen, die auf 
einen bestimmten Reiz hin eintreten (RABAUD). 

Eine besondere Erscheinungsform der Akinese ist nun die tierische 
Hypnose (die menschliche Hypnose braucht ja nicht eine Akinese zu sein), 
an die definitionsgema8 folgende Merkmale gekniipft sind: Vollstan- 
dige Bewegungslosigkeit, Herabsetzung der. Reizempfindlichkeit und 
Schmerzlosigkeit, Aufhebung des Lagekorrektionsvermégens. Dieser 
Hypnose stellen Hrymons und v. LENGERKEN die ,, Thanatose‘‘ gegen- 
liber (,,Hypnose ist bei Silpha obscura nicht beobachtet worden, dagegen 
ist die Thanatose sehr auffallig“). Der Ausdruck ,,Thanatose“ ist im ver- 
gangenen Jahrhundert fiir gewisse akinetische Erscheinungen (die be- 
sonders bei Arthropoden auftreten) von deren ersten Beobachtern ge- 
pragt worden, die von der Vorstellung ausgingen, das betreffende Tier 
suche sich durch dieses Verhalten, sozusagen durch eine List, seinen Fein- 
den zu entziehen. In den Begriff wurde eine Zweckvorstellung des Tieres 
mit aufgenommen. Wenn diese Auffassung auch heute nicht mehr be- 
steht, so hat sich der Begriff trotzdem erhalten. Inwieweit wir nun be- 
rechtigt sind, den Begriff der Thanatose gegen den der Hypnose abzu- 
grenzen, ist meiner Meinung nach eine heute noch recht ungeklirte 
Frage. 
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Die Katalepsie nun ist als ein besonderer Fall der Hypnose aufzu- 
fassen, bei dem zu den anderen Hypnosemerkmalen noch heraufgesetzter 
_ Muskeltonus und Flexibilitas cerea treten. Doch ist der Begriff der Ka- 
talepsie in der einschlagigen Literatur nicht iiberall gleich gefaBt. In Ab- 
handlungen tiber die menschliche Hypnose versteht man unter Katalep- 
sie ganz allgemein nur eine Begleiterscheinung, etwa dasselbe, wie unter 
Flexibilitas cerea. Zum Teil behalt der Begriff auch fiir die tierische 
Hypnose diese Bedeutung. So beschreibt MaNGo.p die Katalepsie unter 
den ,,Veranderungen im Gebiete des Muskelsystems‘‘ wahrend der tieri- 
schen Hypnose. Ebenso versteht WEYRAUCH in seiner Abhandlung iiber 
Forficula unter Katalepsie nur einen besonderen Zustand einzelner Kér- 
perteile hypnotischer Tiere. Auch Horrmann bezeichnet mit Katalepsie 
nur eine Nebenerscheinung der Hypnose bei Limnotrechus. 

Doch gerade bei Insekten gibt man dem Begriff auch eine umfassen- 
dere Bedeutung. So sind bei Scumript auBer der Flexibilitas cerea auch 
alle anderen Erscheinungen, die gleichzeitig mit dieser auftreten, in den 
Begriff der Katalepsie mit einbegriffen, wie Analgesie und herabgesetzte 
Reflexerregbarkeit. Auch BLEIcuH scheint unter Katalepsie diesen ganzen 
Erscheinungskomplex zu verstehen, denn er stellt diese als besonderen 
Begriff der ,,Thanatose*‘ und der ,,Mechanohypnose* gegentiber. Doch 
verlaBt er eine solche Begriffsfassung zuweilen, z. B. wenn er vom 
, kataleptischen Charakter“ der Mechanohypnose spricht. 

Aus rein praktischen Griinden und ohne dabei ein Urteil tiber die 
. gréBere Berechtigung der einen oder anderen Auffassung dieses Begriffs 
zu fallen, will ich die umfassendere Bedeutung, die Scumipt dem Aus- 
druck ,,Katalepsie“‘ gegeben hat, dem Begriff auch bei meiner Arbeit zu- 
grunde legen. Unter Katalepsie verstehe ich also: Akinese mit herauf- 
gesetztem Muskeltonus und Flexibilitas cerea, bei der auch Herabsetzung 
der Reflexerregbarkeit, Analgesie und Aufhebung des Lagekorrektions- 
vermégens zu beobachten sind. 

Zur schnelleren Ubersicht tiber den Zusammenhang und die Eimord- 
nung der in dieser Arbeit verwandten Begriffe mége folgende schemati- 
sche Darstellung dienen: 


Akinese 


Pi See cau ee 


Ruhezustand Hypnose Tod 


ei 


Katalepsie andere Formen der Hyp- 
nose (vielleicht Thanatose, 
Mechanohypnose). 


oe 
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b) Lichtwirkung. 

Der einzige unter normalen Bedingungen auf die Katalepsie der Stab- 
heuschrecken einwirkende Faktor, iiber den schon genauere Angaben 
vorliegen, ist also das Licht. Zweifellos hat es auf den Zustand von 
Dixippus den weitaus gréBten EinfluB. Doch war deshalb nicht ohne 
weiteres anzunehmen, daf Helligkeit und Dunkelheit die einzigen wirk- 
samen Faktoren sind, vielmehr liegt der Gedanke nahe, da gerade dieser 
unter natiirlichen Bedingungen so stark sich zeigende Einflu8 geeignet 
ist, die Wirkung anderer Faktoren vollkommen zu tiberdecken und so nur 
ganz allein in Erscheinung zu treten. Um also den etwaigen Einflu8 an- 
derer Reize sichtbar werden zu lassen, galt es, die Lichtwirkung auszu- 
schalten oder in geeigneter Weise zu modifizieren. 

Als Ausgangspunkt fiir derartige Untersuchungen erschien es von Be- 
deutung, zunachst einmal fiir Dixippus den Wechsel zwischen Bewegung 
und Bewegungslosigkeit unter den natiirlichen Bedingungen des Licht- 
wechsels zwischen Tag und Nacht mit vélliger Genauigkeit festzustellen. 
Angaben allgemeiner Art hieriiber finden sich in fast allen einschlagigen 
Arbeiten, doch ist meines Wissens von keinem der Autoren eine dauernde 
Beobachtung etwa uber einen Zeitraum von 24 Stunden angestellt wor- 
den, die allein ein ganz exaktes Bild vom Tagesrhythmus der Bewegung 
geben kann. Ich mufte also zunachst diesen genau feststellen. 


Die Beobachtung wurde nun in folgender Weise ausgefiihrt: Am Tage vor 
Beginn der Beobachtung wurden die Tiere einzeln in Glasbehaltern untergebracht, 
die mit Efeublattern versehen waren. Die Beobachtungszeit wurde aus prak- | 
tischen Griinden in die Zeit von 6 Uhr morgens bis zu derselben Zeit des nachsten 
Tages gelegt. Wahrend der Dunkelheit wurde die in der Hinleitung besprochene 
Lampe mit Farbfilter benutzt. Erschiitterung, fremde chemische oder Lichtreize 
wurden aufs sorgfaltigste vermieden. Ob ein Tier sich in Katalepsie befand oder 
nicht, konnte bei dieser Anordnung nicht untersucht werden (auBer wenn die 
Katalepsie durch die Schutzstellung kenntlich wurde). Denn dies ware nicht 
méglich gewesen, ohne auf das Tier einen mechanischen Reiz auszuiiben, der den 
normalen Ablauf des Tagesrhythmus sicher beeinfluBt hatte. Man kann so 
nicht entscheiden, ob es sich in Katalepsie befindet oder in nicht kataleptischem 
Zustand nur fiir einige Zeit seine Bewegungen sistiert hat. Die Beobachtung 
muBte sich also auf den Wechsel zwischen Bewegung und Bewegungslosigkeit 
beschranken. Dieser wurde fiir jedes Tier einzeln notiert, so daB es moglich war, 
ihn fiir jedes einzelne Tier wie fiir alle gleichzeitig beobachteten graphisch dar- 
zustellen! (Abb. 6). 


Fir die Tageszeit entsprach das Verhalten der Stabheuschrecken 
allen fritheren Beobachtungen. Sie blieben vollkommen ruhig in ihrer 
Schutzstellung, nur ganz selten wurde unter leichtem Zittern die Stellung 
eines Beines etwas verandert, oder die eigentiimliche Schaukelbewegung 
angedeutet. Doch irgendeine stiirkere Bewegung oder gar Ortsverande- 


1 Derartige Beobachtungen habe ich im ganzen vier durchgefiihrt, die aber 


alle im wesentlichen dasselbe zeigten, so daB® ich mich auf die Darstellung der 
einen beschrinken kann. 
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rung kam nicht vor. Unter Ausschaltung weiterer Reize wird also helles 
Licht mit Katalepsie (auch ohne besondere Untersuchung an der Schutz- 
stellung der Tiere zu erkennen) beant- = 

wortet. Ein Abweichen von dieser Regel 
habe ich auch sonst bei Imagines und 
alteren Larven meiner zahlreichen Zuch- 
ten von Dixippus nie beobachtet. Kam 


es elnmal vor, daB ein Tier auch bei 
hellem Tageslicht in Bewegung geriet, so 
zeigte sich stets, daB dies auf irgendeinen | 
Nebenumstand zuriickzufiihren war, daB ° 
i i 


5 Uhr 


4 


etwa starke Erschiitterung, Erwarmung 


oder ein anderer von den die Katalepsie 

_ aufhebenden Reizen dabei mitspielten, 
von denen spater noch die Rede sein soll. 

, Bei der Beobachtung des abendlichen 


3 


2 


Uberganges von der Katalepsie zur Be- 
wegung zeigten sich jedoch einige Ab- 
weichungen von den bisherigen Angaben, 
nach denen der Eintritt der Dunkelheit 
das Ausschlaggebende sein sollte. Wie 
Abb. 6 zeigt, geht ein Teil der Tiere schon 
zur Bewegung tiber, wenn die Intensitat 
des Tageslichtes noch gar nicht allzusehr 
herabgesetzt ist (Sonnenuntergang am 
26. VII. um 20.03 Uhr, leichte Bewél- 

kung). Eine gleiche Lichtintensitat wiirde 

unter experimentellen Bedingungen, etwa 

bei Lampenbeleuchtung wiaihrend der 
Nacht, durchaus geniigen, in kurzer Zeit 
Katalepsie auszulésen. Man kénnte hier 
vielleicht denken, daB die Pee ee | 

von Helligkeitswerten bei Diaippus eine 

relative sei, daB die Tiere ganz aileenesirt | 

nach vorhergehender intensiver Beleuch- 

tung bei derselben Lichtintensitaét zur 

Bewegung tibergehen, auf die sie nach 

vorheriger Verdunkelung mit Katalepsie 

reagiert hatten. Es zeigte sich jedoch, da 

dies nicht zutrifft, denn wenn man das ~s S 

Zimmer, in dem sich die Tiere befinden, NEL 

am Nachmittag nach und nach verdunkelt, bis die darin herrschende Licht- 
intensitit sicher geringer ist, als die beim abendlichen Erwachen der Stab- 


7 


0 
wahrend einer Nacht (26./27. VII.). 


8 


Abb. 6. Graphische Darstellung der Ergebnisse einer Beobachtung von 12 Stabheuschrecken (Dixippus) 


Gung 


Bewegungsloser Zustand 
ewe. 
eum /7ESSEN 


Bi 


WSR 


bey 
[2 


604 ' F, Steiniger: 


heuschrecken, so gehen sie deshalb noch nicht zur Bewegung tiber, ja selbst 
wenn diese Verdunkelung ganz plotzlich geschieht, reagieren die Tiere 
nur mit kurzer Schaukelbewegung, bleiben dann aber weiter in ihrer 
Schutzstellung. Auch Scut~>  beobachtete, daB man die Tiere nach 
vorheriger Belichtung scl. 1 11 ,,ziemlich ausgesprochene Dunkelheit“ 
bringen muB, um sie zur Bewegung zu veranlassen. Wenn nun hier bei so 
hoher Lichtstirke ein Ubergang zur Bewegung mdglich ist, so ist dies ein 
sicheres Zeichen dafiir, daB auBer der Herabminderung der Lichtinten- 
sitat noch andere Faktoren mitspielen miissen, deren Charakter im fol- 
genden naher untersucht werden soll. Ein Erwachen lange vor Eintritt 
volliger Dunkelheit beobachtete auch StockaRD an Aplopus Mayerv. 

Das Fressen beginnt bei den meisten Tieren bald nach Beginn der Be- 
wegung und dauert mit gréBeren und kleineren Unterbrechungen 1/, bis 
2 Stunden. Dann tritt bei allen Tieren nach und nach véllige Bewegungs- 
losigkeit ein, in der alle die ,, Ruhestellung“ beibehalten. In den Stunden 
um Mitternacht herum ist, wie die graphische Darstellung zeigt, Bewe- 
gung und Fressen recht selten. 

Erst kurz vor und beim Beginn der Morgendammerung setzt eine 
zweite FreBperiode ein. Diese dauert zuweilen noch bis zu einer Zeit, in 
der die Lichtintensitat schon recht groB ist (Sonnenaufgang am 27. VII. 
um 4.10 Uhr, keine Bewélkung). Bei zunehmender Helligkeit héren dann 
alle Bewegungen auf, die Tiere bleiben etwa 1 Stunde in Ruhestellung und 
nehmen dann unter wackelnder Bewegung die Schutzstellung an, in der 
sie bis zum nachsten Abend bleiben. 

Eine Bewegung der Stabheuschrecken nach Eintritt der Morgen- 
dammerung beobachtete auch ScHLErP, wahrend nach Angaben von 
MEISSNER und SrocKarD die Bewegungslosigkeit schon vor Beginn der 
Morgendammerung eintreten soll. 

Es galt nun festzustellen, ob die lange mitterndchtliche Ruheperiode 
mit Katalepsie der Tiere verbunden ist oder lediglich einen Ruhezustand 
darstellt. 


Ich stellte dies in der Weise fest, daB ich ein Bein des zu untersuchenden 
Tieres mit der Pinzette von der Unterlage losléste und vorsichtig etwa 1 em an- 
hob. War das Tier kataleptisch, so wurde diese kiinstlich gegebene Stellung des 
Beines einige Zeit beibehalten, befand es sich vorher nur im Ruhezustand, so 
ging es auf diesen Reiz hin sofort zur Bewegung iiber. Freilich wird auch ein Tier, 
das sich gerade im Ubergang zur Katalepsie befindet, bei Anwendung dieser Ver- 
suchstechnik wieder beweglich werden. Auch kann das Loslésen der Tarsen von 
der Unterlage gelegentlich ein geniigend starker Reiz sein, die Katalepsie aufzu- 
heben. Wird jedoch die dem Bein kiinstlich gegebene Stellung beibehalten, so 
ist dies ein sicheres Zeichen fiir Katalepsie. Der Versuch ergibt also nur die 
Katalepsiefalle im Minimum. 

Es wurden also 20 Tiere isoliert und in zehn Nachten um 1 Uhr, eine Zeit, die 
etwa in die Mitte der nachtlichen Ruheperiode fallt, in der eben beschriebenen 
Weise untersucht. Das Ergebnis zeigt Tabelle 1. 
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Addiert man beide Reihen und bildet das Verhaltnis der Summen, so zeigt sich, 
daB mindestens 10,5% der Tiere im Durchschnitt zu dieser Zeit kataleptisch sind. 

Also auch hier wieder ein Abweichen vom Rhythmus des Lichtes: 
Katalepsie kann bei groéBter Dunkelheit °~treten. 

Die beste Méglichkeit, diese 


Tabelle 1. Versuche im Juni. 


beim natiirlichen Lichtwechsel auf- Von 20 Tieren um 1 Uhr 
tretenden Abweichungen vom Ta- 
gesrhythmus Zu untersuchen, bot kataleptisch nicht kataleptisch 
sich in der Anderung der Lichtver- 1 | 19 
haltnisse etwa in dauernder Belich- 3 | 17 
tung, dauernder Verdunkelung der 0 | 20 
Tiere, oder auch Umkehr des ig 15 
Tagesrhythmus: Belichtung nachts, 0 20 
Verdunkelung am Tage. 2 18 
2 18 
Dauernde Belichtung. 3 17 
Die Dauerbelichtung wurde in der 0 20 
Weise ausgefiihrt, daB wahrend der 3 17 
Nacht und bei nur schwachem Tages- 19 181 


licht die Solluxlampe als Lichtquelle 
diente. Also die Tiere wurden von 16 Uhr abends am 8. I. bis 9 Uhr morgens 
am 9.1. damit beleuchtet, waihrend sie in der Zwischenzeit dem Tageslicht aus- 
gesetzt wurden. Abb. 7 zeigt das Verhalten der Tiere unter diesen Bedingungen. 
Wie zu erwarten, erwachen die Tiere nicht zur gewohnten Zeit aus 
ihrer Katalepsie. Doch zeigt sich nach wenigen Stunden, daf die Licht- 
wirkung die Tiere jetzt nicht zu volliger Bewegungslosigkeit verurteilt. 
Schon um 20 Uhr herum zeigen einzelne. Tiere schwache Bewegung, die 
sehr bald wieder aufhért. In kurzen Abstanden wiederholt sich diese Be- 
wegung, wird nach und nach starker, zwischen 21 und 22: Uhr kommen 
schon kleine Ortsbewegungen vor. Dazwischen fallen die Tiere immer 
wieder in Katalepsie und nehmen die Schutzstellung an. Die einzelnen 
Bewegungen nehmen mit der Zeit an Lebhaftigkeit zu, und kurz nach 
23 Uhr beginnt ein Tier zu fressen. Dieses Fressen geht auch wieder unter 
haufiger Unterbrechung vor sich. Das Tier fiihrt dabei im Gegensatz 
zum Fressen bei Dunkelheit haufig Schaukelbewegungen aus. Nachdem 
es dann unter diesem dauernden Wechsel der Zustiande eine verhaltnis- 
mafig geringe Nahrungsmenge zu sich genommen hat, nimmt es wieder 
die Schutzstellung ein und bleibt fiir langere Zeit, etwa bis zum nachsten 
Mittag, vollkommen ruhig. Inzwischen beginnen andere Tiere, die sich 
zunachst noch ruhig verhalten hatten, mit kleineren Bewegungen, die in 
gleicher Weise zunehmen, bis eine ebensolche Frefiperiode folgt, nach der 
dann wieder Ruhe eintritt. Einige Tiere verhalten sich wahrend der 
ganzen Nacht ruhig, erst am nachsten Morgen setzt bei ihnen Fressen 
und Bewegung ein, ja bei einigen erst am nachsten Mittag. 
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Diese Beobachtung ist schon dazu angetan, auBer der Helligkeits- 
wirkung noch einen anderen Faktor zu beleuchten, der fiir die Katalepsie 
eine Rolle spielt, nimlich den Hunger. Der Eintritt langwaéhrender Ruhe, 


II 
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Fiir diejenigen Tiere, die bis 12 Uhr ihre Stellung nicht verindert hatten, ist die Linie gestrichelt durchgezogen. 
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Abb. 7. Graphische Darstellung der Ergebnisse einer Beobachtung an 12 Stabheuschrecken (Diwippus) bei dauernder Belichtung 
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Am zweiten Beobachtungstage wurden die Tiere von 91/2 bis 12 Uhr nicht beobachtet. Doch wurde ihre Stellung um 91/2 Uhr genau 


wenn das Tier gefressen hat, also der Hunger wenigstens zum Teil ge- 


stilt ist, spricht dafiir, da& es das Hungergefiihl ist, welches trotz der 
Lichtwirkung die Katalepsie aufhebt. 
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ScuueErp scheint dieses Fressen bei langerer Belichtung nur fiir eine Aus- 
nahme zu halten. Er sagt dazu: ,,Solange die Beleuchtung anhalt, ebensolange 
sind die Tiere auch zu vollkommener Bewegungslosigkeit und damit auch zum 
Hungern gezwungen.* Andererseits gibt auch er an, da bei Belichtung wahrend 
einer ganzen Nacht die Versuchstiere sich haufig bewegten und auch einige 
fraBen, Beobachtungen, die ganz mit den meinigen iibereinstimmen. Ja, wenn 
ScuueErP die Dauerbelichtung iiber lange Zeitraume (2 Monate) ausdehnte, fraBen 
die Tiere schlieBlich wieder ebensoviel, wie unter normalen Bedingungen, aber 
zu jeder Tageszeit. 

Fir eine Wirkung des Hungers spricht auch das Ergebnis bei umge- 
kehrter Versuchsanordnung, namlich wenn man den Tieren vorher Ge- 
legenheit gibt, zu fressen. Dies kann leicht dadurch geschehen, daB man 
die Tiere vor Beginn der Belichtung mehrere Stunden am Nachmittag 
verdunkelt. 

20 Stabheuschrecken wurden einzeln in Glasbehaltern untergebracht und von 
13—16 Uhr verdunkelt. Wahrend dieser Zeit fraBen 17 von ihnen, wie sich leicht 
an den FraBspuren an den ihnen gereichten Efeublattern feststellen lieB. Die 
20 Tiere wurden dann bis 1 Uhr mit der Solluxlampe beleuchtet und in dieser Zeit 
beobachtet. Wahrend der ganzen Beobachtungszeit zeigte keines von ihnen eine 
Ortsbewegung. Auch bei 74 Tieren, die gemeinsam in einem Zuchtkasten den- 
selben Lichtverhaltnissen ausgesetzt waren, brach nur einmal eine Bewegung aus, 
als eine Anzahl von Tieren, die tibereinander saBen, zu Boden fiel. Aber auch 
dann trat in wenigen Minuten véllige Ruhe ein, ohne da eins der Tiere gefressen 
hatte. Eine Wiederholung des Versuches mit 20 isolierten Tieren, von denen im 
Dunkeln 18 gefressen hatten, hatte dasselbe Ergebnis. 

Auch die Tiere, die wahrend der Verdunkelung nicht gefressen hatten, er- 
wachten nicht, doch ist diese Tatsache nicht dazu angetan, das Versuchsergebnis 
zu beeintrachtigen, denn dadurch, da die Tiere trotz der Verdunkelung nicht 
fraBen, zeigten sie schon, daB sie nicht hungrig waren. Gelegentlich kommt es so- 
gar vor, daB Tiere unter normalen Bedingungen wahrend einer ganzen Nacht 
nicht fressen. 


Ist also die Wirkung des Hungers ausgeschaltet, so tritt die Wirkung 
des Lichtes voll und klar in Erscheinung. 

Wenn auch das Licht sich nicht als der einzige wirksame Faktor er- 
wies, so hatte ich bei diesen Versuchen doch Gelegenheit, die Starke seines 
Einflusses zu beobachten und zwar bei der Hdutung einiger Tiere. Die 
Hautung findet normalerweise nur in der Nacht statt und dauert etwa 
1/, Stunde. Durch die dauernde Beleuchtung waren nun einige Tiere ge- 
zwungen, bei hellem Licht zur Hautung zu schreiten, und da nun zur 
Hautung sehr lebhafte Bewegungen nétig sind, andererseits die Tiere 
durch das Licht einen dauernden Reiz zur Katalepsie erhielten, so bot 
sich hier ein eigenartiges Bild. Nach Aufplatzen der Haut im Riicken 
wechselten kurze Bewegung, Schaukeln und Ruhe in kurzen Abstinden 
miteinander ab. Die Tiere waren nicht in der Lage, die alte Haut abzu- 
streifen, kaum hatten sie einige kraftvolle Bewegungen vollfihrt, so 
verfielen sie schon wieder in Katalepsie. So dauerte die Hautung bei 
einem Tier etwas iiber 11 Stunden, bei zwei anderen war sie nach 12 Stun- 
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den noch nicht beendet, so daB ich mich genétigt sah, dabei mitzuhelfen. 
Das anfangs weiche Chitin erstarrt bei einer so langen Dauer der Hautung 
an den freigewordenen Teilen schon wahrend dieser, so dafs die Tiere eine 
vollkommen verkritppelte Gestalt erhalten, die ihnen Bewegung und 
Nahrungsaufnahme unméglich machen kann. Abb. 8 zeigt das Tier, das 


Abb. 8. Dixippus nach einer wahrend dauernder Belichtung vollzogenen Hautung. 
Natiirliche GroBe. 


zur Hautung 11 Stunden brauchte, das aber trotz der Verkrippelung 
am Leben blieb. Bei der nachsten Hautung erhielt dieses Tier wieder eine 
vollig normale Form. 
Dauernde Dunkelheit. 
Auch fiir das Verhalten der Tiere bei dauernder Dunkelheit kann ich 
einige Erganzungen zu den bisherigen Ergebnissen hinzuftigen bzw. Ab- 
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Abb. 9. Graphische Darstellung der Ergebnisse einer Beobachtung an Dixippws in dauernder 
Dunkelheit. Nihere Erklirung im Text. 


weichungen von diesen angeben. Und zwar beziehen sich diese vornehm- 
lich auf das Annehmen der Schutzstellung. Scuiture konnte zeigen, daB es 
normalerweise der Hintritt der Helligkeit ist, der die Schutzstellung be- 
dingt. Er formuliert sein Ergebnis: ,,Dunkelheit und Beleuchtung ver- 
anlassen die Tiere, sich zu bewegen oder die Schutzstellung anzunehmen, 
einerlei, zu welcher Tageszeit sie eintreten. ,,Man findet mitten in der 
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Nacht oder auch wahrend langerer Perioden kiinstlicher Dunkelheit zu- 
weilen, allerdings selten, einige Tiere in Schutzstellung.““ Mancotp kam 
bei seinen Untersuchungen zu demselben Resultat. Da ScHLEIP sich mit 
den Zustanden von Dixippus in seiner Arbeit iiber den Farbwechsel nur 


als mit einem Nebenkapitel beschaf- 
tigt, auch MANGoLD besondere Ver- 
suche in dieser Richtung nichterwahnt, 
ist wohl anzunehmen, daB sich die An- 
gaben beider Autoren nur auf gelegent- 
liche Beobachtungen beziehen. Bei 
meiner Untersuchung zeigte sich nim- 
lich, da8 am Tage der gréBte Teil der 
Tiere, etwa mit 3 Stunden Verspatung 
gegentiber der gewohnten Zeit, auch 
bei vdlliger Dunkelheit die Schutzstel- 
lung annimmt. So zeigt Abb. 9 das 
Ergebnis fiir 20 Tiere und 32 Stunden 
Beobachtungszeit. 

Die Tiere wurden am Vorabend des 
ersten Beobachtungstages ins Dunkle ge- 
bracht und dann vom nachsten Morgen 
ab beobachtet. Als Lichtquelle diente wie- 
der die Lampe mit dem roten Farbfilter. 

Von den 20 beobachteten Tieren 
nahmen 17 am 1. Tage um 10 Uhr die 
Schutzstellung ein, also 85%. Im 
Laufe des Nachmittags nimmt die 
Zahl der in Schutzstellung befindlichen 
Tiere merklich ab, was ja normal bei 
Tageslicht nicht der Fall ist, hier also 
wohl auf die Dunkelheit zuriickgefihrt 
werden mu8. Doch auch in der fol- 
genden Nacht finden sich immer 
einige Tiere in Schutzstellung, im 
Gegensatz zu ihrem Verhalten bei nor- 
malem Lichtwechsel, wo ich nur in 
einem Falle bei meinen Dauerbeobach- 
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Abb. 10. Abklingen eines Rhythmus im An- 

nehmen der Schutzstellung bei Dixippus 

in dauernder Dunkelheit (aufeinander fol- 
gende Tage), 


tungen eine Schutzstellung in der Zeit von 0.24 bis 2.08 Uhr feststellen 


konnte. 


LaBt man nun die Tiere langere Zeit im Dunkeln, so erscheint das 


Maximum der in Schutzstellung befindlichen Tiere, das, wie wir sahen, in 
den Vormittag fallt, zu diesem Zeitpunkt immer weniger und weniger aus- 
gepragt. Schon am 4. Tage tritt es nicht mehr deutlich hervor, sondern es 
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Abb. 11. Graphische Darstellung der Ergebnisse von Beobachtungen beziiglich der Schutzstellung 
von Dixippus bei dauernder Dunkelheit. 
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ergibt sich in der graphi- 
schen Darstellung eine 
Kurve ganz zufalliger Art, 
bei der im Durchschnitt 
etwa 20% der Tiere in 
Schutzstellung sind. Ab- 
bild. 10 zeigt die Ergebnisse 
einer langeren Beobach- 
tung, bei der die in Schutz- 
stellung befindlichen Tiere 
stiindlich ausgezahlt wur- 
den. 

Abb. 11 gibt die Resultate 
eines weiteren derartigen Ver- 
suchs, bei dem die Stabheu- 
schrecken am 1., 3., 5., 7., 
9. Tag nach Beginn ihres 
Aufenthalts im Dunkeln be- 
obachtet wurden. Auch hier 
zeigt sich das Abklingen des 
Rhythmus in wenigen Tagen. 
Ein deutlich ausgepragtes 
Maximum der Tiere in Schutz- 
stellung tritt seit dem 5. Tage 
nicht mehr auf. Doch scheint 
es fast, als ob an den beiden 
letzten Beobachtungstagen ein 
gewisser Rhythmus mit einer 
kleineren Periode von etwa 
10 Stunden eingehalten wird. 

Was veranlaBt nun bei 
dauernder Dunkelheit die 
Tiere dazu, die Schutzstel- 
lung anzunehmen, wenn die 
sonst dafiir verantwortlich 
gemachte  Lichtwirkung 
fortfallt? In Anlehnung an 
die bisherigen Ergebnisse 
kénnte man sagen: Ks ist 
das Gefihl der Sdttigung, 
was die Stabheuschrecken 
dazu bringt. Doch sind die 
niheren Umstande einer 
solechen Annahme nicht 
sehr giinstig. Denn dann 
mite das Annehmen der 
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Abb. 12. Graphische Darstellung des Verhaltens von Dixippus bei Verdunkelung am Tage und nichtlicher Belichtung. 
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Schutzstellung. Sonst wie in Abb. 6. 
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Schutzstellung in irgendeiner Beziehung zu der voraufgehenden Freb- 
periode stehen, etwa ihr nach einem Zeitraum von gewisser GréoBenord- 
nung folgen. Ein solcher Zusammenhang laft sich jedoch in keiner Weise 
finden. Vielmehr fallen FreB- und Katalepsieperioden regellos durchein- 
ander. Ja das Fressen scheint bei dauernder Dunkelheit tiberhaupt kei- 
nem bestimmten Rhythmus unterworfen zu sein. Dies sieht man, wenn 
man, um vergleichbare Groen zu haben, in jeder einzelnen Stunde die 
Zeit des Fressens fiir alle 20 Tiere addiert und die erhaltenen Werte in 
einer Kurve zusammenstellt, wie dies in Abb. 9 (obere Kurve) geschehen 
ist. Vergleicht man diese Kurve mit der daruntergezeichneten fur die 
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Abb. 13. Verhalten der Stabheuschrecken (Dixippws) in dauernder Dunkelheit nach vyorheriger 
Belichtung wahrend der Nacht und Verdunkelung am Tage. 


Schutzstellung, so sieht man, da zwischen beiden eigentlich kein Zu- 
sammenhang bestehen kann. Die Kurve der FreBzeiten zeigt im Gegen- 
satz zu der anderen eine zufallige Regellosigkeit, abgesehen natiirlich da- 
von, dafi zu der Zeit, in der die meisten Tiere sich in Schutzstellung 
befinden, auch verhaltnismaRig wenig gefressen wird. 

Zur Verfolgung der soeben behandelten Frage nach dem inneren 
Rhythmus habe ich auch das Verhalten der Stabheuschrecken bei voélliger 
Umkehr des Tageszyklus, also bei Dunkelheit am Tage und nachtlicher 
Beleuchtung untersucht. 

20 Tiere wurden dazu am Tage vor der Beobachtung um 9 Uhr isoliert ins 
Dunkle gebracht, nachdem sie vorher schon etwa 5 Stunden dem Tageslicht aus- 


gesetzt gewesen waren. Von 19 Uhr ab wurden dann die Tiere mit der Sollux- 
lampe beleuchtet und beobachtet. Sie nahmen sofort alle die Schutzstellung ein 
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und behielten sie bei, solange die Beleuchtung 
dauerte, mit Ausnahme eines Tieres, welches von 
19.13—19.38 Uhr fraB, dann aber auch die Schutz- 
stellung annahm. Nach 12stiindiger Belichtung 
wurde die Lampe um 7 Uhr ausgeschaltet, die Tiere 
wahrend des Tages in Dunkelheit beobachtet. Das 
Ergebnis zeigt Abb. 12. 


Das Verhalten der Tiere am Tage zeigt hier 
ganz das Bild, das wir sonst von ihnen wah- 
rend der Nacht gewohnt sind. Neuartig er- 
scheint nur, daB die Tiere schon bei Dunkelheit 
die Schutzstellung annehmen. Im Vergleich 
mit den Ergebnissen bei dauernder Verdunke- 
lung ist dies nicht weiter verwunderlich, zeigt 
nur, daB die Tiere ihren Tagesrhythmus sehr 
schnell umstellen kénnen. 

Um dies genauer festzustellen, wurde die Belich- 
tung im umgekehrten Rhythmus iiber weitere 5 Tage 
fortgesetzt (wahrend dieser Zeit zeigten die Tiere 
kein Abweichen von ihrem Verhalten am ersten 


Tage, wie dies Abb. 12 zeigt), dann wurde in der 
6. Nacht die Beleuchtung fortgelassen und die in 


Schutzstellung befindlichen Tiere stiindlich aus- * 


gezahlt (Abb. 13). Abb. 14 zeigt ebenfalls die Er- 


gebnisse einer solchen Beobachtung an den 3 ersten — 


Tagen nach Aufhérén der umgekehrten Belichtung. 


Es zeigt sich, daB der kiinstlich dem Tier 
eingepragte Rhythmus von Hell und Dunkel 
ebenso wirksam wird, wie der normale Tages- 
lichtwechsel. 

Wir sehen uns also gendtigt, fiir das Zu- 
standekommen der Schutzstellung zu bestimm- 
ter Tageszeit anzunehmen, daf dabeiein innerer 
Faktor, eine Neigung des Tieres, den gewohnten 
Wechsel beizubehalten, eine Rolle spielt. Auch 
ScuHLEre erkannte bei seinen Versuchen, da 
bei der Reaktion der Stabheuschrecken auf 
Licht die ,,Disposition der Tiere‘‘ mitspielt. 
Wenn er nimlich die Tiere lange Zeit im Dun- 
keln hielt und sie dann nach kurzer Belichtung 
wieder verdunkelte, so gingen sie nicht wie ge- 
wohnlich kurz darauf zur Bewegung iiber, son- 
dern reagierten gar nicht auf die Verdunkelung. 
ScuiErp, dem die kataleptische Natur der Aki- 
nese von Dixippus noch nicht bekannt war, 
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Abb. 14. Abklingen eines den Stabheuschrecken (Dixippus) kiinstlich durch Beleuchtung wihrend der Nacht und Verdunkelung 
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am Tage induzierten Rhythmus im Annehmen der Schutzstellung. 
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glaubte, daB® hier die Ermiidung der Tiere eine Rolle spiele, doch wird 
diese Annahme unwahrscheinlich, wenn man beriicksichtigt, daB die 
Dunkelheit die Tiere ja nicht direkt zur Bewegung zwingt, sondern auch 
lange Perioden von Akinese und Katalepsie im Dunkeln vorkommen. 
Und wir sahen. ja auch, daB ohne diese kurze Belichtung die meisten der 
Tiere zur Ruhe kommen und die kataleptische Schutzstellung annehmen. 

DaB&B det rhythmische Wechsel zwischen kataleptischem und nicht- 
kataleptischem Zustand eine rein innere Ursache hat, also dem Tier ein 
fiir allemal mitgegeben ist und etwa in gar keinem Zusammenhang mit 
dem Wirken von Aufenfaktoren steht, ist ausgeschlossen, da er sich ja 
leicht durch andersartige Belichtung umstellen l48t und das maximal 
haufige Auftreten der kataleptischen Schutzstellung zu bestimmter 
Tageszeit in wenigen Tagen abklingt. In welcher Weise aber der Rhyth- 
mus durch die AuSenfaktoren dem Tier eingepragt wird, ob hier eine be- 
sondere Stimmung des Nervensystems vorliegt, die nach einigen Tagen 
abklingt, oder ob die Ursache zum periodischen Annehmen der Schutz- 
stellung eine mehr auBerliche ist, wie etwa die Fillung des Darms oder 
ein besonderer physiologischer Zustand der Muskulatur nach vorher- 
gehender Bewegung, vermag ich nicht zu entscheiden. 

Das Festhalten eines durch den Lichtwechsel bedingten Rhythmus lieB 
sich von ScHLErP auch fiir den Farbwechsel fiir Dixippus feststellen. 
Dieser Autor sagt dazu: ,,Man kénnte sich vorstellen, daB unter der regel- 
maBig wechselnden Einwirkung natiirlicher Helligkeit und Dunkelheit 
der Stoffwechsel regelmaBige periodische Veranderungen erfihrt, ja dies 
mu sogar so sein, da die Tiere nur nachts fressen und sich bewegen. 
Nun kénnte sich ein damit im Zusammenhang stehender Rhythmus im 
Zentralnervensystem einrichten.‘‘ Ein derartiger Zusammenhang ware 
auch hinsichtlich der Schutzstellung denkbar, wenn auch deren Be- 
ziehungen zu der Nahrungsaufnahme und der Bewegung, wie bereits ge- 
sagt, keine unmittelbaren sind. 

Bei allen Lichtversuchen zeigte sich ferner eine Reaktion der Stabheu- 
schrecken auf plotzliche Lichtintensitdtsénderungen, so besonders beim 
Ein- und Ausschalten der Solluxlampe. Die Tiere schaukelten dann 
einige Sekunden, in seltenen Fallen wurden sie auch vollkommen be- 
weglich. Das Merkwiirdige ist dabei, daB diese Reaktion nicht nur, wie 
man vielleicht erwarten wiirde, bei Herabsetzung der Lichtstirke ein- 
tritt, sondern auch bei Intensititssteigerung. LaBt man ganz kurze 
Perioden von Licht und Dunkelheit aufeinanderfolgen, so zeigt sich die 
Reaktion beim 3. oder 4. Wechsel nicht mehr, es tritt also schnell eine 
Reizgewohnung ein. 

Bei einer Versuchsserie mit 20 Tieren, bei der ein schneller Lichtwechsel 


durch Ein- und Ausschalten der Solluxlampe in Zeitintervallen von etwa 5 Se- 
kunden hervorgerufen wurde, zeigten nur 7 Tiere iiberhaupt eine Reaktion auf 


Die Erscheinungen der Katalepsie bei Stabheuschrecken und Wasserlaufern. 615 


die Lichtintensitatsanderung. Bei diesen 7 Tieren klang die Reaktion in einer 
Weise ab, wie sie Tabelle 2 darstellt. 


Tabelle 2. 

Ausschalten Hinschalten Ausschalten Einschalten 
1. + +4 
2. ~ + 
ae de 
4. + - + 
5. 21 Sek. Bewegung) + Be + 
6. + 
te + 


+ = Kurze Bewegung unter 5 Sekunden. 


Die Reaktion tritt auch bei Tieren ein, denen Augen und Kopfflache 
mit schwarzem Lack bestrichen sind, die also nur mit dem Hautlicht- 
sinn das Licht wahrnehmen. Die Schnelligkeit der Reaktion zeigt, wie 
gut und schnell ein Unterschied in der Lichtintensitaét durch diesen Sinn 
perzipiert wird. 

Eine 6kologische Bedeutung dieser Reaktion ist nicht zu erkennen. Sie ware 
vielleicht gewissen Schattenreflexen von einigen niederen Wirbellosen an die — 
Seite zu stellen, die bei plétzlicher Lichtintensitatssenkung eine bestimmte Re- 
aktion ausfiihren. Doch miiBte der Eintritt der Bewegung gerade hier bei 
Dixippus einem Feinde gegeniiber mehr von Nachteil als von Vorteil sein, da ein 
sich bewegendes Tier leichter bemerkt wird. 

Anhangsweise sei hier auf das Verhalten von Diapheromera femorata 
eingegangen, die, wenn auch nicht allgemein, so doch hinsichtlich der Be- 
antwortung von Lichtreizen von Dixippus erheblich abweicht. Obwohl 
Katalepsie mit Schutzstellung bei dieser Art ebenso wie bei Dixippus 
vorkommt, so richtet sich ihr Auftreten jedoch in keiner Weise nach den 
Lichtverhaltnissen. Die Tiere, die allgemein etwas lebhafter sind als 
Dixippus, fressen zu allen Tages- und Nachtzeiten, auch das hellste 
Sonnenlicht hat keinen katalepsieauslésenden EinfluB. Bei drei ‘Tieren, 
die ich 24 Stunden lang beobachtete, zeigte sich diese Unabhangigkeit 
vom Licht, die ja allgemein recht auffallend ist, in sehr deutlicher Weise. 


c) Mechanische Reize. 

Die Beantwortung mechanischer Reize zeigt bei Dixippus groBe Ver- 
schiedenartigkeit. Dies zeigt schon der Umstand, da mechanische Reize 
die Katalepsie sowohl aufheben wie hervorrufen kénnen. Wenn man 
z. B. nach Scumipt ein kataleptisches Tier ,,unsanft mit der Pinzette 
am hintersten Bauchsegment anfaBt, wenn man es an dem Filer zupft, 
an den Beinen zwickt oder es anhaucht“‘, so wird es beweglich und sucht 
zu entflichen. Die Héhe und Dauer der Beweglichkeit zeigt nun eine 
deutliche Abhdngigkeit von den duBeren und inneren Faktoren, die auf das 

' , 40* 
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Tier einwirken. Bei hellem Tageslicht und nicht allzu hoher Temperatur 
wird es bald wieder zur Ruhe kommen, wahrend es in der Nacht auf die 
angefiihrten Reize hin lange in Bewegung bleibt, ja manchmal sogar eine 
Strecke von. mehr als 1 m ohne Unterbrechung lauft. Am besten tritt 
bei diesen Reizen auch der Unterschied beziiglich des Alters in Erscheinung : 
Wiahrend es manchmal fast nicht méglich ist, erwachsene Tiere dazu zu 
bewegen, auch nur einige Zentimeter weiterzulaufen, gentigt bei frisch- 
geschliipften Larven schon ein leiser AnstoB oder ein ganz schwacher 
Luftzug, um sie auch am Tage fiir langere Zeit in Bewegung zu setzen. 
Die unter den obwaltenden Nebenumstanden héchstmdgliche Beweglich- 
keit erreicht man meinen Beobachtungen nach dadurch, daf man das 
Tier am Abdomen erfaBt und es iiber eine rauhe Flache, etwa FlieB- 
papier, hinzieht (dieselbe Versuchstechnik wandte WrYRAUCH zur Aus- 
lésung der Hypnose bei Forficula an). Infolge eines besonderen Reflexes, 
der spater noch behandelt werden soll, krallen sich die Tarsen an der 
Unterlage fest und wirken so dem Zug entgegen. Dadurch wird dann 
gleichzeitig auf alle Beine und auch auf das Abdomen ein Zug ausgeiibt, 
der die héchste Aktivitét zur Folge hat. Weniger ein Zwicken, sondern 
mehr ein Zug, der auf Beine, Fiihler und Abdomen ausgeiibt wird, ist 
ein wirksames Mittel zur Aufhebung der Katalepsie. 

Doch auch weit schwiachere Reize geniigen oft zur Mobilisierung. So 
zuweilen eine leichte Erschiitterung des Zuchtbehalters, eine ganz leichte 
Bertihrung. Andererseits werden sehr starke Reize gar nicht beant- 
wortet, ich erinnere hier nur an die Versuche von ScHmMIDT, der einem 
kataleptischen Tier sogar nach und nach das Abdomen abschneiden 
konnte, ohne daB es erwachte. Ich selbst habe Operationen, z. B. Durch- 
schneidung des Bauchmarks, meist ohne Narkose an kataleptischen 
Tieren ausgefihrt, was den Vorteil hatte, daB sich gleich nach der Opera- 
tion das Verhalten des Tieres beobachten lieB. Auch dieser sehr starke 
Reiz hatte oft nicht vélliges Erwachen zur Folge. 

Ein-anderer Versuch: Ich nehme ein Tier, das sich in Ruhestellung 
oder in langsamer Bewegung befindet, und werfe es aus 30 cm Hohe mit 
der Riickenseite nach unten auf die Tischplatte. Augenblicklich tritt der 
Umdrehreflex ein, das Tier macht lebhafte Fluchtbewegungen. Nun 
mache ich denselben Versuch mit einem zweiten Tier: Der Erfolg ist 
ein ganz anderer: Das Tier legt nach Aufschlagen auf die Tischplatte 
unter leisem Zittern die Beine an den Kérper und nimmt die Schutz- 
stellung ein. Weitere Versuche ergeben das gleiche wechselvolle Bild: 
Teils héchste Aktivitaét, teils héchste Katalepsie. In ahnlicher Weise 
wirkt auch die von MANGOLD angegebene Methode, einem Dixippus eine 
Pinzette unter die Brust zu. schieben und ihn damit plétzlich auf den 
Ricken zu werfen. Doch ist der Erfolg, eine Katalepsie auszulésen, hier 
viel seltener. 


———— 
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Bei Tieren, die sich auf diese Weise nicht in Katalepsie versetzen 
lassen, erweist sich eine andere Methode als meist erfolgreich. Nach 
MancGoup kann man auf sicheren Erfolg rechnen, wenn man ein Tier 
durch Festhalten mit Holzstibchen (besser wirkt vielleicht noch ein ganz 
glatter Glasstab) in der Riickenlage fixiert und so den Umdrehreflex 
unterdriickt. Die Katalepsie tritt dann ein nach langerem oder kiirzerem 
Bemihen des Tieres, sich frei zu machen. Man kann dann vorsichtig 
den Stab entfernen. Auch bei dieser Methode 148t sich groBe Verschieden- 
heit in der Reaktion beobachten. Zuweilen tritt die Katalepsie nach 
5—10 Sekunden ein, meistens nach 20—40 Sekunden, manchmal dauert 
es aber auch 3 oder 5 Minuten, bis das Tier seine Bewegungen einstellt. 
Zum Ziele fiihrt diese Methode wohl letzten Endes immer, es fragt sich 
nur, ob es gerade der Reiz der Riickenlage und der auf das Tier wirkende 
Druck ist, der die Katalepsie eintreten laBt. 

In den Fallen, in denen die Akinese sehr schnell eintritt, kann man 
dies annehmen. (Begiinstigt wird das schnelle EKintreten noch dadurch, 
dai man es sorgfaltig vermeidet, den Beinen des Tieres irgendwelche 
Angriffspunkte zu bieten.) 

_ In den Fallen aber, in denen die Bewegung des Tieres lange anhiilt, 
kann man wohl kaum von einer Wirkung dieser Versuchsanordnung als 
katalepsieauslésend sprechen. Denn wenn man die Zeit bis zum Hintritt 
der Bewegungslosigkeit bei einem so fixierten Tier und einem frei be- 
weglichen vergleicht, so zeigt sich, daB eine Zeit von 3 Minuten in allen 
Fallen ausreicht, am hellen Tage auch ein frei herumlaufendes Tier zur 
Ruhe kommen zu lassen. Ja, meist geniigt dazu schon eine Zeit von einer 
halben Minute. Man kann also annehmen, daB es auch bei dem in Riicken- 
lage fixierten Tier im Falle langer Bewegung die Wirkung des Lichtes ist, die 
schlieBlich die Akinese veranlaBt. Auch MaAncoup beobachtete einen Hin- 
fluB des Lichtes bei dieser Versuchsanordnung. Ja es scheint manchmal so- 
gar, als ob der Reiz der Riickenlage und das dadurch ausgeloste Bestreben 
des Tieres, sich frei zu machen, das Eintreten der Katalepsie verzégern. 

Es ist also in diesem Falle nicht immer die besondere Anordnung des 
Versuchs, sondern der gleichzeitig gegebene Lichtreiz, der die Katalepsie 
auslost. Dafiir spricht auch eine Heraufsetzung der Bewegungszeit bis 
zu 14, 12, 21 Minuten, wenn der Versuch im Dunkeln angestellt wurde. 
Ja, viele Tiere erweisen sich im Dunkeln gegeniiber dieser Methode als 
vollig refraktar. 


Es betrug der Mittelwert der Zeitdauer bis zum Eintritt der Akinese in je 
20 Versuchen mit verschiedenen Tieren 
bei Tageslicht: 16,59 Sekunden, 
bei Dunkelheit: tiber 10,3 Minuten. 
Blieben die Tiere 20 Minuten refraktar, so wurde der Versuch abgebrochen; 
die angegebene Zeit von 10,3 Minuten gilt also nicht fiir die Dauer bis zum Ein- 
tritt der Bewegungslosigkeit, sondern fiir das Minimum dieser Dauer. 
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Zusammenfassend liBt sich zu den Ergebnissen dieser Versuche 
sagen: Es ist nicht moglich, die Art des Verhaltens von Dixippus gegeniiber 
bestimmten mechanischen Reizen in einer allgemein giiltigen Weise zu 
charakterisieren. Stets ist die Reaktion in weitestem Mafe von anderen 
gleichzeitig auf das Tier einwirkenden Aupenumstinden abhdngig und fallt 
entsprechend deren Verschiedenheit ganz verschieden aus. Nur wenn man 
alle inneren und auBeren Reize kennen wiirde, die auf das Versuchstier 
einwirken, ware man in der Lage, die Art der Beantwortung eines be- 
stimmten mechanischen Reizes vorauszusagen. ; 


Zu einem recht abweichenden Ergebnis hinsichtlich der Beantwortung mecha- 
nischer Reize kam RaBaup in seiner Arbeit iiber den Immobilisationsreflex der 
Arthropoden. RaBaup macht namlich einen strengen Unterschied zwischen der 
Katalepsie von Dizippus, die auf mechanische Reize entsteht und der vom Tier 
spontan angenommenen. Die letztere identifiziert er, so merkwiirdig es klingt, 
mit dem Schlaf. Analgesie und Flexibilitas cerea will er trotz monatelanger Be- 
obachtungen bei ihr nie bemerkt haben. Er sagt: ,,Je ne puis arriver a com- 
prendre l’erreur de P. Scumrpt,...‘ ,,P. Scumipt...a confondu un animal 
endormi avec un animal immobilisé.““ Im Gegensatz dazu hat RaBaupD nur bei 
durch mechanische Reize hervorgerufener Akinese kataleptische Erscheinungen 
der bekannten Art beobachtet. Wie er zu einem derartigen Resultat gekommen 
ist, vermag ich mir nicht zu erklaren. Unter Beriicksichtigung aller bisherigen 
Arbeiten tiber Dixippus und meiner eigenen Beobachtungen glaube ich das Gegen- 
teil behaupten zu kénnen: Durch welche Reize die Katalepsie auch hervorgerufen 
sein mag, stets handelt es sich wm ein und dieselbe Erscheinung. 


J 


In diesem Zusammenhang will ich noch kurz auf den bei Stabheu- 
schrecken haufig vorkommenden Kannibalismus eingehen, der mit der 
weitgehenden Analgesie dieser Tiere in kataleptischem Zustand zu- 
sammenhangt. Es kommt haufig vor, daB& kataleptische Tiere von 
anderen an den Extremititen oder am Abdomen, seltener am Thorax 
angefressen werden, ohne dais sie deshalb erwachen. Die dadurch ent- 
stehende Verletzung ist oft tédlich. Und zwar sind es besonders die 
jiingeren Larven, welche stets friiher aufwachen als die Imagines und 
dann iiber diese herfallen. Doch laiBt sich der Kannibalismus sehr stark 
einschranken, ja fast ganzlich ausschalten, wenn man darauf achtet, daB 
in demselben Aufzuchtbehalter nur Tiere von etwa derselben GréBe 
untergebracht sind. Denn gerade in den GefaiBen, die Tiere jeden Sta- 
diums enthalten, zeigt sich der Kannibalismus am stiarksten. 

Das Fehlen der Antennen scheint den Kannibalismus zu férdern. So 
waren von acht Tieren, denen zu Versuchen tiber den chemischen Sinn 
die Antennen amputiert worden waren, und die nur eine Nacht in einem 
gemeinsamen Behalter untergebracht waren, am nichsten Morgen nur 
noch drei lebensfihig, wahrend die anderen so starke Verletzungen auf- 
wiesen, daf sie daran starben, und dai man staunen muBte, wie es den 
Tieren méglich war, sich in einer derartigen Weise gegenseitig zu ver- 
stiimmeln. 
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Daf ,,langer andauernde Beifereien’’ zwischen beweglichen Tieren, 
von denen MEISSNER spricht, bei den Stabheuschrecken vorkommen, 
habe ich nie gesehen, halte es auch nach meinen Beobachtungen fiir un- 
wahrscheinlich. 


d) Reflexerregbarkeit ohne Aufhebung der Katalepsie. 

Nicht immer ist zur Beantwortung mechanischer oder anderer Reize 
eine véllige Aufhebung der Katalepsie nétig. Bei bestimmten Reizen 
kann die Beantwortung auch bei vélliger Katalepsie stattfinden. Denn 
wenn auch die Katalepsie als ein Zustand der Reizunempfindlichkeit 
charakterisiert zu werden pflegt, so handelt es sich, wie wir bereits 
sahen, um keine totale Reizunempfindlichkeit, denn mechanische Reize. 
und Lichtintensitatsschwankungen werden ja auch vom kataleptischen 
Tier perzipiert und durch Aufhebung oder Herabsetzung der Katalepsie 
beantwortet. Aber auch ohne gleichzeitige Aufhebung der Katalepsie ist 
die Reizunempfindlichkeit keine vollstandige, sondern Dixippus hat auch 
die Fahigkeit, auf einige Reize bei vélliger Katalepsie zu reagieren. 

Hierhin gehért die Erscheinung, daB kataleptische Tiere, die sich in 
Ruhestellung befinden, auf einen mechanischen Reiz hin plotzlich die 
Schutzstellung annehmen. Dieses kann so plitzlich geschehen, daB die 
Tiere, wenn sie dabei etwa an einem Zweig oder einer senkrechten Wand 
sitzen, herunterfallen, was durch ihre stabférmige Gestalt noch begiinstigt 
wird. Ks ist nicht nétig, anzunehmen, da wahrend dieser kurzen Reflex- 
bewegung die Katalepsie aufgehoben ist und dann gleich wieder eintritt, 
oder das Herabfallen als einen besonderen Reflex anzusehen. 

Ein solches Herabfallen kann auch auf ein ganz anderes Verhalten 
des Tieres hin eintreten, das bei oberflichlicher Betrachtung der eben 
beschriebenen Reaktion sehr ahnlich sieht: Namlich wenn man ein be- 
wegliches Tier mit der Hand aufzunehmen sucht, und dieses dann beim 
Fluchtversuch — vielleicht sogar infolge eines besonderen Reflexes — 
herunterfallt und auf dem Boden infolge des Aufschlagens kataleptisch. 
wird, die Schutzstellung annimmt. Welche von beiden Erscheinungen, 
die ja im Erfolg dieselben sind, im Hinzelfalle vorliegt, wird sich immer 
nur entscheiden lassen, wenn man das Tier vorher genau beobachtet hat. 
Der ,,Dropping-Instinct*, den StocKaRrD fiir Aplopus Mayeri beschreibt, 
bezieht sich wohl auf beide Méglichkeiten. Seine biologische Bedeutung 
ist ohne weiteres klar: Der angreifende Feind verliert das herabfallende 
Tier aus den Augen. 

Oft hat man Gelegenheit, an einem in kataleptischem Zustande her- 
abfallenden Tier noch einen weiteren hierhin gehérenden Reflex zu be- 
obachten: Wenn man ein in der Schutzstellung auf dem Riicken liegendes 
Tier an der Unterseite einer Tibia beriihrt, so fiihren die Tarsen desselben 
Beines eine Einkriimmung, eine Bewegung nach innen aus. Ist der Reiz 
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stiirker, so beteiligt sich auch die Tibia an der Reaktion, indem sie einen 
leichten Schlag ausfiihrt. Gewohnlich hat diese Bewegung den Erfolg, 
daB die Krallen des betreffenden Beines mit dem zur Reizung benutzten 
Gegenstand in Bertihrung kommen und sich an ihm festklammern. Dieser 
Festklammerreflex liBt sich in der Rolle, die er bei den Stabheuschrecken 
spielt, gut beobachten, wenn ein kataleptisches Tier zwischen den 
Zweigen seiner Nahrpflanze hindurchfallt: Wird die Unterseite eines 
Beines von einem Zweige berihrt, so fiihrt dieses augenblicklich eine 
Bewegung nach unten aus und halt sich an dem Zweige fest. Das Tier 
bleibt dadurch also auf halber Héhe hangen und entzieht sich so in ge- 
radezu untibertrefflicher Weise den Blicken des Beobachters, der es ver- 
geblich am Boden sucht. Ja dieser Reflex kann fiir das Tier noch einen 
weiteren Nutzen haben: Es bleibt in den meisten Fallen auf seiner Nahr- 
pflanze (im Freien wahrscheinlich in der Krone eines Baumes), wahrend 
es sonst, wenn es bei jedem Herabfallen den Boden erreichen wirde, oft 
gezwungen ware, einen bei seiner geringen Beweglichkeit auBerordentlich 
weiten und gefahrlichen Weg bis zu den Blattern seiner Futterpflanze 
zuruckzulegen. 

Der Festklammerreflex erschwert tibrigens das Arbeiten mit katalepti- 
schen Tieren in hohem Mae, denn jedes der Beine haftet an den Fingern 
oder der Pinzette fest, sobald sich Méglichkeit dazu bietet. Man ist ge- 
zwungen, die Krallen wieder loszureiBen, also damit einen Reiz auf das 
Tier auszutiben, der am besten geeignet ist, die Katalepsie aufzuheben. 
Besonders bei Operationen an kataleptischen Tieren erweist sich dies als 
auBerst storend. 

Nicht nur auf mechanische Reize hin kénnen solche Reaktionen bei vélliger 
Katalepsie auftreten, sondern auch auf Reize anderer Art. Eine solche Reaktion 
auf Reizung einzelner Extremitaiten mit hoher Temperatur soll im Kapitel iiber 
Warmereize noch naher behandelt werden. 

SchlieBlich sei hier noch ein Reflex erwahnt, der auch bei vélliger 
Katalepsie auftritt, namlich eine Atembewegung, die nach einer Arbeit 
von Vv. BUDDENBROCK und Vv. Rou eintritt, wenn sich in der Umgebung 
des Tieres Kohlensiure anreichert. Doch ist diese Bewegung nur mit 
einem besonderen Manometer nachzuweisen, nicht makroskopisch sicht- 
bar. Da es sich um eine Tatigkeit des visceralen Nervensystems handelt, 
dessen Tatigkeit ja auch sonst wahrend der Katalepsie nicht unterbunden 
ist (Defaikation, EKiablage), so ist das Auftreten dieses Reflexes hier nicht 
verwunderlich. 

Kine weitere derartige Reaktion ist mir bei meinen Beobachtungen 
nicht aufgefallen, doch soll das Vorkommen anderer Reflexe wihrend 
der Katalepsie durch diese Aufzihlung nicht ausgeschlossen sein. 
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e) Narkoseversuche. 

Gegen Narkose jeder Art zeigen sich die Stabheuschrecken auBer- 
ordentlich widerstandsfahig. Erst 15—-20 Minuten Aufenthalt in Ather- 
gesattigter Luft haben letale Wirkung. Versuche mit Atherbehandlung 
hat zuerst REISINGER angestellt. Er narkotisierte nicht nur ganze Tiere, 
sondern auch ein Kopf-Thorax-Stiick (nach Durchschneidung in der 
Mitte), um zu sehen, ob durch die Verstimmelung eine Anderung im 
Verhalten des Tieres gegeniiber diesen Versuchsbedingungen eintritt. Im 
ganzen machte er sieben Narkoseversuche. Er konnte durch diese deut- 
lich zeigen, da durch Einwirkung von Atherdimpfen die Katalepsie 
aufgehoben wird. 

Ich habe diese Versuche vielmals wiederholt (im ganzen habe ich 
uber 250 derartige Versuche gemacht). Dabei fand ich das aus jener viel 
geringeren Zahl von Versuchen gewonnene Resultat REISINGERS im 
wesentlichen durchaus bestiatigt. Nur hinsichtlich des Verhaltens der 
Stabheuschrecken nach Beendigung der Atherbehandlung habe ich 
einiges hinzuzuftigen. 

Da REIsINGER die Einzelheiten seiner Versuche genau beschreibt, 
und meine Beobachtungen im grofen und ganzen mit den seinen tiber- 
einstimmen, will ich hier nicht auf die einzelnen Versuche von REISINGER 
und auf meine Versuchsprotokolle eingehen, sondern will ein allgemeines 
Bild eines Narkoseversuches geben, wie ich es in etwa 75% der Falle 
verwirklicht fand, wahrend die restlichen Tiere ein mehr oder weniger 
davon abweichendes Verhalten zeigten. 

Zunachst ist es fiir das Resultat der Versuche vollig gleich, ob das 
Versuchstier bei Beginn der Atherbehandlung kataleptisch ist oder nicht, 
denn auch ein bewegliches Tier nimmt hier wie unter normalen Be- 
dingungen nach kurzem Herumlaufen zuniachst die Ruhestellung ein. 

Nach 2—3 Minuten Atherbehandlung beginnt das Tier sich zu regen, 
die Katalepsie wird nach und nach aufgehoben. Zuerst bewegen sich die 
MundgliedmaBen heftig, dann auch die Beine, das Tier macht Gehver- 
suche, die aber schon etwas unsicher sind. Es versucht, an der Glaswand 
seines Behalters heraufzuklettern, gleitet dabei ab und bleibt meist auf 
dem Riicken liegen, heftig zappelnd. Zuweilen beobachtet man auch, 
daB die hinteren Beinpaare noch vollig ihren Dienst tun, wahrend das 
vordere gelaihmt erscheint und durch sein Nachschleifen einer Fortbe- 
wegung hinderlich ist, so daB das Tier sich mitunter buchstablich tiber- 
schlagt. 

Diese Gehversuche dauern meist ungefahr 2 Minuten. Darauf ist das 
Tier nicht mehr in der Lage, die normale Korperhaltung einzunehmen, 
es liegt auf dem Riicken und zappelt heftig, so daB deutlich zu sehen ist, 
da8 keine Spur von Katalepsie vorhanden ist. Bei Larven ist dieses 
Zappeln haufiger zu beobachten und starker als bei den Imagines. Nach 
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weiteren 2—10 Minuten wird das Tier vollig bewegungslos. Nimmt man 
es jetzt aus dem Behalter heraus, so zeigt sich, daB alle Muskeln ent- 
spannt und schlaff sind. Das stirkste Stadium der Narkose, das dem 
Tode vorausgeht, ist erreicht. 

Wird die Atherbehandlung jetzt abgebrochen, so bleibt dieser Zu- 
stand langere oder kiirzere Zeit, je nach der Dauer der Behandlung, etwa 
bis zu 1 Stunde erhalten. Dann beginnt wieder eine sehr heftige Zappel- 
bewegung der Beine, die also ein Stadium leichterer Narkose anzeigt. 
Es ist mir durch keinerlei Reize gelungen, ein in diesem Stadium befind- 
liches Tier in Katalepsie zu versetzen. Dieser Zustand ist meiner Meinung 
nach am besten geeignet, die Aufhebung der Katalepsie bzw. die Ver- 
hinderung ihres Eintretens durch Narkose zu demonstrieren. Er dauert 
verschieden lange (das beobachtete Maximum seiner Dauer war 11/4 
Stunde) und klingt mit einem leisen Zittern der Beine und Antennen ab. 

Kurze Zeit darauf macht das Tier, wenn es gereizt wird, schon 
schwache Lagekorrektionsversuche und Fluchtbewegungen, und etwa 
1/, Stunde spaéter kann man bereits Symptome der Katalepsie beobach- 
ten. Doch sind die Muskeln zunachst noch bedeutend weniger gespannt 
als bei normaler Katalepsie. Wenn es schon bei normalen Tieren nur in 
einem geringen Teil der Falle gelingt, die ,,kataleptische Briicke“ herzu- 
stellen, wie sie zuerst P. Scumipt beschrieben und abgebildet hat, so ist 
dies hier ganz unméglich. Die Schutzstellung wird zunachst noch nicht 
angenommen; sie kommt vielmehr erst zur Beobachtung, wenn iiber- 
haupt keine Nachwirkungen der Narkose festzustellen sind. 

Beim ersten Eintreten der Katalepsie nach der Narkose jedoch sind die 
Stabheuschrecken nur durch viel starkere mechanische Reize zu erwecken, 
als sonst kataleptische Tiere. Auch kommen sie, wenn sie zur Bewegung 
gezwungen werden, viel schneller wieder zur Ruhe, als normale Tiere. 

Um zahlenmafige Belege fiir diese Beobachtung zu erhalten, machte ich 
folgenden Versuch: Ein Tier in normalem Zustande wurde durch mechanische 
Reize in Bewegung versetzt und dann mit der Stoppuhr genau die Zeit festgestellt, 
bis zu der es wieder zur Ruhe kam. Dann wurde das Tier narkotisiert, und wenn 
es sich von der Narkose wieder soweit erholt hatte, daB deutliche Katalepsie- 
symptome an ihm festzustellen waren, wieder zur Bewegung gezwungen und 
deren Dauer festgestellt. Das Ergebnis von derartigen Versuchen mit 30 Tieren 
zeigt Tabelle 3. 

Die Versuchsreihe zeigt sehr deutlich, daB die Dauer der Bewegung 
bei den vorher narkotisierten Tieren eine erheblich kiirzere ist. Sie be- 
tragt im Durchschnitt nur 1/; von der der normalen Tiere. Ob man frei- 
lich in dieser schnelleren Einstellung der Bewegung, der meistens bald 
der Kintritt der Katalepsie folgt, eine Férderung der Katalepsie durch 
vorhergehende Narkose sehen kann, mag dahingestellt bleiben. 


Auch eine andere Versuchsreihe, die ich zur Verfolgung dieser Frage anstellte, 
konnte hieriiber keinen Aufschlu8 geben. Es wurden normale Tiere und solche, 
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Tabelle 3. 
eee 
Dauer der Bewegung in Dauer der Bewegung in 
| Sekunden Sekunden 

vor der nach der vor der nach der 

Narkose Narkose Narkose Narkose 
1. 11 4 Ubertrag 293 54 
2. 18 2 ive 9 5 
3. 7 5 18. 24 4 
4. 37 4 19. 6 4 
5. 16 5 20. 17 1 
6. 22 1 21. 33 4 
ile 9 1 22. 4 3 
8. 36 3 Doe 26 7 
9, 12 2 24. 11 2 
10 27 5 25. 20 2 
11 13 7 26. 3 5 
12 10 2 27. 15 1 
13 18 6 28. 9 5 
14, 38 1 29, 5 2 
15. 5 4 30. 26 4 

16 14 2 

293 54 501 104 


die sich gerade aus der Narkose erholt hatten, in Bewegung versetzt und 90 Se- 
kunden nach der Beendigung der die Bewegung auslésenden Reizung durch 
Biegen der Beine auf das Vorhandensein von Katalepsie untersucht. Der Ver- 
such wurde mit 50 normalen und 50 vorher narkotisierten Tieren ausgefiihrt und 
bei jedem fiinfmal wiederholt. Bei den also im ganzen 250 Versuchen mit nor- 
malen Tieren zeigten 114, bei denen mit narkotisierten Tieren 127 deutliche Ka- 
talepsie. Der Unterschied von 11% ist zu gering, um die Annahme einer Férde- 
rung der Katalepsie durch vorhergehende Narkose zu rechtfertigen. Fir den 
Zahlenwert 114, den wir in den 250 Versuchen mit nicht narkotisierten Tieren 
erhielten, ist der mittlere Fehler m = +-7,87. Die Zahl 127, die Anzahl der 
kataleptischen Tiere in den Versuchen mit vorher narkotisierten Stabheu- 
schrecken, liegt also innerhalb der Grenzen des zweifachen mittleren Fehlers. 


f) Elektrische Reize. 

MANGOLD spricht auch einer Behandlung der Stabheuschrecken mit 
Induktionsstrémen eine katalepsieauslésende Wirkung zu. Seine Methode 
war folgende: Mit den angefeuchteten Elektroden eines Schlitteninduk- 
toriums wurde bei ziemlich starken Strémen die Bauchseite des beweg- 
lichen Tieres in der Gegend des zweiten Beinpaares bestrichen. Dieses 
Beinpaar kriimmt sich auf den Reiz hin ein, und das Tier bleibt auf den 
anderen vier Beinen in Ruhestellung stehen. Beim Erwachen werden 
zuerst die beiden anderen Beinpaare beweglich, das mittlere wird zu- 
nichst nur mitgeschleppt. Bei Reizung der ventralen Kopfseite ist 
die Wirkung noch starker, das Tier kriimmt die beiden ersten Bein- 
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paare ein und bleibt dann ,,minutenlang“ in der zusammengesunkenen 
Stellung regungslos liegen, aus der es meist momentan nicht wieder er- 
weckt werden kann. ,,Bei stiirkerer ventraler Reizung beobachtet man 
iibrigens hiufig Sekretaustritt aus dem Munde und Eiablage™. 

Ich habe diese Versuche vielmals wiederholt und bin dabei zu einem, 
wenigstens in der theoretischen Deutung — Mancoup deutete die hier 
ausgeléste Akinese als Katalepsie — von MANGOLD abweichendem Er- 
gebnis gekommen. 

Meine Versuche fiihrte ich mit einem Schlitteninduktorium aus, mit einer 
Stromquelle von 4 Volt. Die Reizung der Tiere mit den Elektroden erfolgte in 
der von Mancgoup angegebenen Weise. 

Durch Verschieben des Induktoriumschlittens laBt sich die Starke 
des Induktionsstromes in beliebiger Weise variieren. Auf ganz schwache 
Stréme zeigten weder katalep- 
tische noch bewegliche Tiere 
eine Reaktion. Erst von einer 
gewissen Stromstarke ab zeigt 
sich eine Reaktion, und zwar 
tritt diese, wenn sie tiberhaupt 
eintritt, anscheinend sogleich 
in vollem Umfange auf, ist 
also von einer weiteren Her- 
aufsetzung der Stromstarke 
. unabhangig. Ihr Ablauf ist 
Abb. 15. Dixippus nach Behandlung mit Induktions- etwa folgender: 
strom. Das Tier ist im Begriff, das rechte Mittel- Sofort beider ersten Einwir- 

bein abzuwerfen. 

kung des Reizes ist eine heftige 
Muskelkontraktion inden dem Reizort am nachsten liegenden Extremitaten 
und auch Rumpfpartien zu beobachten, die sich bald tiber den ganzen K6r- 
per erstreckt. Die Muskelkontraktionen in den Beinen nehmen dann ab- 
wechselnd zu und lassen nach, so da die Beine krampfhafte Bewegungen 
und Zuckungen ausfiihren, die auch nach Aufhéren des Reizes fort- 
dauern. Der Kopf wird nach ventral gebogen, offenbar weil die ventrale 
Kopfmuskulatur besonders stark kontrahiert wird. Das Abdomen fiihrt 
zuckende Bewegungen aus, und wird meistens schlieBlich auch stark 
nach ventral eingekriimmt. Bei erwachsenen Tieren tritt dann auch 
haufig Autotomie eines oder mehrerer Beine ein. Erst etwa 2 Minuten 
nach Aufhoren des Reizes lassen die Muskelkontraktionen und Zuckungen 
nach, das Tier fiihrt zunachst noch schwache Bewegungen mit den Ex- 
tremititen aus, etwa wie im Zustand schwacher Athernarkose, dann geht 
es zu volliger Ruhe tber. Untersucht man jetzt den Zustand seiner 
Muskulatur, etwa durch Aufheben eines Beines, so erkennt man, daf die 
Muskeln vollig schlaff sind. Irgendeine dem Tier kiinstlich gegebene 
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Stellung wird sogleich dem Gesetz der Schwere folgend ausgeglichen. 
Mechanische Reize, die einen kataleptischen Zustand aufheben wiirden, 
werden so gut wie gar nicht beantwortet; zwickt man das Tier an den 
Tarsen, so erfolgt allenfalls eine oe Einkraémmung des gereizten 
Beines. 

Diese Akinese dauert retin 1/. Stunde. Nach dieser Zeit zeigt das 
‘Tier auf Reize hin schon stiirkere Reaktionen, beginnt vielleicht schon 
sich etwas vorwarts zu schleppen, wobei der Rumpf noch schwer iiber 
den Untergrund geschleift wird, und oft auch nur ein Teil der Beine 
arbeitet, wahrend die anderen wie gelahmt nachgeschleppt werden. 

Vergleicht man dieses Verhalten mit der normalen, etwa durch Licht 
hervorgerufenen Katalepsie, so ergibt sich wohl, da8 hier zwei ganz ver- 
- schiedene Erscheinungen vorliegen. Sind doch beim elektrisierten Tier 
die durch Definition an die Katalepsie gestellten Bedingungen nicht erfiillt. 
Eine Flexibilitas cerea 14Bt sich in keinem der beschriebenen Zustiinde 
beobachten, zuniachst ist die Muskulatur tetanisch kontrahiert, dann 
aber wird ihr Zustand hypotonisch. In der ersten Phase bewegt das Tier 
seine Extremitaten, wahrend fiir kataleptischen Zustand doch Akinese 
zu fordern wire. Auch Autotomie und Sekretaustritt aus dem Munde 
kommen bei normaler Katalepsie nicht vor. Der Zustand eines elektri- 
sierten Dixippus gleicht am ersten noch dem eines Tieres in Athernarkose. 
Man kann also eher sagen: Durch den elektrischen Reiz wird die Katalepsie 
fiir langere Zeit ausgeschaltet. 

Fir die Richtigkeit dieser Annahme spricht auch ein anderes Ver- 
suchsergebnis: Hine ganze Reihe anderer Insekten, bei denen sonst keine 
kataleptischen Zustdnde irgendwelcher Art zu beobachten sind, zeigen auf 
denselben elektrischen Reiz hin dieselbe Reaktion. So Calliphora, Musca, 
Gryllus und Acridium, auch Necrophorus. Bei Springheuschrecken trat 
-meist auf den Reiz hin eine Autotomie der beiden Springbeine ein. Es 
scheint sich hier also um eine bei pueckten allgemein verbreitete Er- 
scheinung zu handeln. 

Ubrigens ist es bei Dixippus ganz ohne Bedeutung, ob das Tier bei 
Beginn des Versuchs kataleptisch ist oder beweglich. Der Reaktions- 
verlauf ist in beiden Fallen derselbe. Irgendeine Schddigung der Ver- 
suchstiere, auBer der durch Autotomie der Beine, lief sich nicht feststellen, 
sowohl Stabheuschrecken wie alle anderen untersuchten Insekten rea- 
gierten nach etwa 1 Stunde wieder vollkommen normal. Auch bei tiber 
mehrere Wochen ausgedehnten Beobachtungen an elektrisierten Stab- 
heuschrecken zeigten sich keinerlei schidliche Folgen dieser Behandlung. 


g) Wairmewirkung. 
DaB eine Steigerung der Temperatur iiber ein gewisses Ma hinaus 
die Katalepsie aufheben muB, ist eigentlich selbstverstandlich. Ich habe 
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die Zusammenhinge hier einmal dadurch naher untersucht, da® ich die 
Temperatur des Aufenthaltsraumes kataleptischer Tiere kiinstlich herauf- 
setzte, dann auch durch Erhéhung der Temperatur des Untergrundes, 
auf dem sich die Tiere befanden. 

Das erstere wurde in der Weise ausgefiihrt, daB ich das kataleptische Tier in 
ein geschlossenes GlasgefaB legte und zwar auf ein passend hergerichtetes Gestell 
aus FlieBpapier, so daf es sich etwa in der Mitte des Behalters befand. Direkt 
neben dem Tier wurde ein Thermometer angebracht, an dem man von auBen 
bequem die Temperatur im Inneren des GefaBes ablesen konnte. Der Behalter “ea 
wurde dann in der Nahe einer Gasflamme langsam erwarmt. 


Die Tiere, die sich vor Beginn der Versuche in einem ‘Raum von) -./4 

17—18° C befanden, erwachten bei einer Temperatur von 329> 40%" a 

(15 Versuche). Sie wurden nach kurzem Schaukeln gleich ‘sehr lebhaft, ta 
doch trat schon eine Warmestarre ein, wenn das Innere des Behiilters | 
sich auf 45—48° erwarmte. : eS re 3% 


Bei den Versuchen mit Erwarmung der Unterlage diente als. erwarmbarer 
Untergrund ein Durchspiilungsobjekttisch, wie er in kleinerem Format fiir 
Warmeversuche mit Infusorien verwandt wird. Durch langsames ZugieBen von 
heiBem Wasser in das GefaB, aus dem das warme Wasser durch den Objekttisch 
geleitet wird, kann man leicht ein gleichmaBiges, langsames Ansteigen der Tem- 
peratur erreichen. 


Das Erwachen des Versuchstieres auf diesem Objekttisch hangt nicht 
nur vom Steigen der Temperatur ab, sondern auch von der Lage des 
Tieres. Befindet es sich in der Ruhestellung, und sind die Tarsen dem 
Untergrund angelegt, so erwacht es bei 35—45°: Liegt es dagegen auf 
dem Ricken, mit angelegten oder nach oben gestreckten Beinen, so wird 
die Katalepsie erst spater aufgehoben, etwa bei 45—50°. 

Lag ein Tier auf der Bauchseite, so trat haiufig bei etwa 40° noch eine 
andere eigentiimliche Erscheinung ein: Nach und nach wurden, ohne 
daB das Tier die Katalepsie aufgab, die einzelnen Beine von der heiSen 
Unterlage abgehoben und ganz allmahlich in die Héhe gestreckt. Auch 
Kopf und Prothorax wurden etwas aufgerichtet, so daB das Tier schlieB- 
lich nur noch auf den Coxen des 2. und 3. Beinpaares und auf der Mitte 
des Abdomens ruhte. Wurde diese Stellung angenommen, so konnte 
das véllige Erwachen aus der Katalepsie bis zu bedeutend héheren Tem- 
peraturgraden hinausgeschoben werden (z. B. 53, 49, 50, 56, 5209). 

Recht hohe Temperaturen sind erforderlich, um auf eine einzelne 
Extremitaét einen wirksamen Reiz auszuiiben. Bringt man bei einem 
kataleptischen Dixippus ein heiBes Metallstiick in die Nahe eines Beines, 
so filhrt dieses eine lebhafte Zuckung aus, ohne daB das Tier dabei aus 
seinem kataleptischen Zustande erwacht. War der Reiz stark genug, so 
wird die Zuckung nicht allein von der gereizten Extremitiat vollfihrt, 
sondern auch das andere Bein desselben Paares nimmt daran teil. 


Um genauere Daten iiber die hier als Reiz wirksame Temperatur zu erhalten, 
traf ich folgende Versuchsanordnung: Es wurde ein in horizontaler Lage fest- 
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stehender Metallstab auf dem einen Ende mit einer Gasflamme erwarmt. Nach 


' etwa einer halben Stunde hatte sich dann von der Flamme bis zum entgegen- 


. 
yy 


gesetzten Ende des Stabes ein Temperaturgefille eingestellt, das bei gleichmaBig 
brennender Flamme so gut wie unverindert blieb. Ich konnte aus' diesem Ge- 
falle jeden Temperaturwert als Reiz verwenden, wenn ich das Versuchstier an 
die betreffende Stelle des Stabes heranbrachte. Mit Hilfe der Stellvorrichtung 
einer Stativlupe, auf der an Stelle der Lupe ¢in Objekttisch befestigt war, lieB sich 
dieses ohne jede Erschiitterung erreichen. Wollte ich nun die Temperatur ermit- 
teln, bei der ein bestimmter Reflex eintrat, so wurde genau an die Stelle der ge- 


J reizten Extremitat ein Thermometer gebracht und auf diesem nach einiger Zeit 


4 


4 


_ die Temperatur abgelesen. Zur Kontrolle wurde wahrend des Versuches rechts 
und links von dem. fiir die Versuche benutzten Abschnitt des Metallstabes die 
-'Temperatur gemessen und auf ihr Gleichbleiben geachtet. Es zeigte sich, daB die 
_ einzelnen Extremitaten erst reagierten, wenn ein Schwellenwert von mindestens 
500 iiberschritten wurde; um das andere Bein desselben Paares zum Mitzucken 
mu | bringen, waren etwa 60° erforderlich. (Diese Werte ergaben sich aus 20 Ver- 
suchen, bei denen sich die Versuchstiere vor Versuchsbeginn in einem Raum 
ape befanden. ) 

- Dies Ergebnis ist neuartig und insofern bemerkenswert, als es zeigt, 
daB bei vélliger Katalepsie, und ohne da ibr Grad merklich vermindert 
wird, nicht nur eine gereizte Extremitat eine Reaktion ausfihrt, sondern 
auch die ihr zugeordnete sich daran beteiligt, ohne daB sich andererseits 
die Reflexbewegung auf weitere Koérperteile des Tieres ausdehnt. Da 
der Reflex auf das gereizte Beinpaar beschrankt bleibt, so ist es nahe- 
liegend, die Thorakalganglien, die das betreffende Beinpaar innervieren, 
als das Zentrum des hier’ beschriebenen Reflexbogens anzusehen. Wenn 
also bei sonst vollstandiger Katalepsie iiber ein solches Zentrum eine 
Bewegung der beiden ihm zugeordneten Beine méglich ist, so kann man 
wohl kaum daran denken, daB von eben diesem Zentrum die Katalepsie 
bedingt werde, oder da die Thorakalganglien dabei die hemmende Wir- 
kung auf die Bewegung ausiiben, wie dies RErISINGER annehmen zu 
miissen glaubt. Wahrscheinlicher erscheint mir die Erklarung, daB die 


_ Thorakalganglien an und fiir sich mit der Katalepsie nichts zu tun haben, 
 daB sie nur die Erregung dazu weiterleiten, und da8 sie beim katalepti- 
_ schen Tier eine solche Unabhingigkeit von den ihnen tibergeordneten 
fe Zentren besitzen, daB sie unter den beschriebenen Versuchsbedingungen 
2 imstande sind, einen besonderen kleinen Reflexbogen zu schlieBen. Ex- 


stirpationsversuche, die ebenfalls geeignet sind, diese Ansicht zu er- 
harten, will ich in einem anderen Kapitel beschreiben. 

‘Bei diesen Versuchen wie bei den spater zu behandelnden Exstirpa- 
tionsversuchen sehen wir, da8 es méglich ist, experimentell die Katalep- 
sie gewisser Korperteile auszuschalten. Man kann also hier im strengen 
inne der Definition nicht mehr von eigentlicher Katalepsie des Tieres 


. _ sprechen, weil dann ihre Symptome sich auf das ganze Tier erstrecken 


muBten. Vielmehr miiSte man hier von einer teilweisen (,,partiellen“‘) 


Katalepsie sprechen, und da es sich hier nicht um ein teilweises Auftreten 
¥ 


aoe 
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des Kérpers handelt, so will ich diesen Zustand mit ,lokal-partielle Kata- 
lepsie‘ bezeichnen. Doch soll dies im folgenden der Einfachheit halber, 
und da ein solcher Zustand sich ja nicht prinzipiell von der totalen 
Katalepsie unterscheidet, nicht stets besonders hervorgehoben werden. 
Auch unter natiirlichen Bedingungen dirfte der Wdarmereiz im Leben 
der Stabheuschrecken eine Rolle spielen. Schon im Winter beobachtete. 
ich, daB die Stabheuschrecken unruhig wurden, sobald direktes Sonnen- 
licht sie traf, daB sie lebhafte Schaukelbewegungen ausfiihrten und bald 
trotz des hellen Lichtes anfingen, mit einer ihnen seltenen Beweglichkeit 
herumzulaufen. Ich vermutete zunidchst, daB dies eine Reaktion auf das 
allzu helle Sonnenlicht sei, und dieselbe Beobachtung hat wohl auch 
MEISSNER zu der Behauptung veranlaBt, daB direktes Sonnenlicht fiir 
Dixippus todlich sei. Priifte ich jedoch die Temperatur der dem Sonnen- 
licht ausgesetzten Glasbehalter genauer nach, so ergab sich, daB diese 
sich sehr schnell auf 30—40° erwarmten, da der Warmereiz also allein 
‘schon ausreichte, um die Tiere in Bewegung zu setzen. Wurde jedoch 
’ die Warmewirkung des Sonnenlichtes durch Vorschalten eines Wasser- 
filters eliminiert, so zeigten sie keine Reaktion, selbst nicht bei stunden- 
langer Belichtung und héchster Intensitat. Auch Belichtung mit einer 
Bogenlampe hatte keinen anderen Erfolg (Reaktionen beim Aus- und 
Einschalten einer Lampe wurden unter ,,Lichtwirkung“ beschrieben). 
Die Reaktion auf direktes Sonnenlicht beruht also nur auf dessen Warme- 
wirkung. 


der Katalepsiesymptome, sondern um ihr Auftreten an nur einem Teil 


ay se a = Kilte. 


satan bei +3° nicht im geringsten. Freilich waren 
rungen bei dieser Temperatur sehr herabgesetzt, } 
nicht, soda wohl anzunehmen ist, daB die Tiere bei no h lan 
weilen unter diesen Bedingungen eingegangen waren. — 


Kalten gehaltenes Tier aus dem kataleptischen Zustand mu ery 
darf es viel stiirkerer mechanischer Reize, als sonst, auch sieht 1 
daB sich die jingeren Larvenstadien unter diesen Bedingungen am Tage _ 
bewegen. Experimentell gelingt es nun, durch tiefe Temperatur die 
Dauer der Akinese ganz bedeutend heraufzusetzen. Ja, bei Tempera- 

turen unter + 3° kann man ein Erwachen fiir langere Zeit ganzlich ver- 
hindern. So behielt bei + 3° einmal ein Tier 31 Stunden die Schutz- 
stelling bei. reas 
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Doch kann die Kalte nicht als ein Faktor angesehen werden, der die 
Katalepsie auslést, sie kann vielmehr nur den bestehenden kataleptischen 
Zustand verldngern.. Tiere, die in beweglichem Zustand in eine Tempera- 
tur von 3° gebracht werden, stellen zwar bald alle schnelleren Bewegungen 
ein, zeigen aber bei naherer Untersuchung, z. B. durch Biegen der Beine, 
keine ausgesprochene Katalepsie. Sie fiihren vielmehr auf mechanische 
Reize hin ganz matte Bewegungen aus und zeigen also lediglich die Er- 
scheinungen der bei Insekten ganz allgemein verbreiteten Kdiltestarre. 

Auch wenn man ein in Schutzstellung befindliches Tier durch Kalte 
in langerer Akinese halten will, bedarf es noch besonderer VorsichtsmaB- 
regeln. Bringt man namlich das Tier mit dem Hineinsetzen in den kalten 
Raum gleichzeitig in Dunkelheit, wie es z. B. geschieht, wenn man es in 
einen Thermostaten legt und dessen Tiir schlieBt, so wirkt der Reiz des 
plotzlichen Uberganges von Hell zu Dunkel zunichst noch starker als 
der Reiz der Kalte, und das Tier erwacht. Zum Ziele kommt man nur, 
wenn man den Lichtreiz nicht sofort wegfallen lat, sondern dafiir sorgt, 
daB er nach Kinbringen des Tieres in den kalten Raum noch mindestens 
1/, Stunde auf dieses einwirkt. Aber auch dann gelingt der Versuch nur 
in einem Teil der Falle. 

Bei einer Versuchsserie, deren Ergebnisse ich hier genauer angeben will, wur- 
den die Tiere bei Tage in einen fiir eine Kaltemischung .eingerichteten His- 
schrank gebracht, in dem sich die Temperatur zwischen den, Grenzen von —1 
und +1° halten lieB. Als Decke fiir diesen diente eine Glasplatte, die es einmal 
ermdéglichte, die Tiere ohne Offnen des Schrankes zu beobachten, und ferner auch 
die Versuchstiere dem taglichen Lichtwechsel aussetzte. Sie wurden dreimal 
. 24 Stunden in diesem Raum gehalten, oder wenn sie schon friiher erwachten, 
h dem ersten Ortswechsel daraus entfernt. Um zu verhindern, da sich die 
1 hrecken beim Erwachen gegenseitig stérten, wurden nur jeweils drei 
gleichzeitig in den Kalteschrank gebracht (Tabelle 4). 


sen Versuchen ist noch naher zu sagen, daB die Tiere auch bei 
Verharren in Schutzstellung sich doch nicht véllig wie Tiere 
ke aa : : 

vl -Temperaturbedingungen verhalten, sondern ihr Zustand 

iltestarre nahert. Die Beine sind nicht so fest an den 


und langsam. 
Bringt man ein Tier, das nach 3tagigem Aufenthalt im Kalteschrank 

- die Schutzstellung beibehalten hat, bei Tage wieder in normale Zimmer- 

‘ temperatur, so werden nach 1—2 Stunden die gelockerten Beine wieder 
~ nach und nach fest an den Korper gezogen, der Muskeltonus erreicht 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 4la 
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wieder die normale Hohe. Das Tier behdlt also die Schutzstellung wei- 
ter bei. 

Die Akinese unter EinfluB niedriger Temperatur zeigt also teils Sym- 
ptome der Katalepsie, teils solche der Kaltestarre. 

Ist nun die Kdiltestarre eine besondere Modifikation der Katalepsie 
oder ist sie eine von dieser zu trennende Erscheinung? Der Sachverhalt 
ist hier aller Wahrscheinlichkeit nach folgender: Der kataleptische Zu- 
stand kann unter geeigneten Bedingungen unmittelbar in den der Kilte- 
starre tibergehen, und umgekehrt die Kaltestarre unmittelbar in die Kata- 
lepsie. Die Kaltestarre kann aber nicht als der Katalepsie identisch an- 
gesehen werden. Als Unterschied gegeniiber der eigentlichen Katalepsie 
kénnen, wie schon besprochen, geringerer Muskeltonus und viel starker 
herabgesetzte Erregbarkeit durch mechanische Reize gelten. Direkt von 
einer Aufhebung der Katalepsie kann aber deshalb wohl kaum die Rede sein. 
Man koénnte sich vielmehr vorstellen, daB die innere Stimmung zur Kata- 
lepsie, also die entsprechenden Vorgange im Zentralnervensystem, auch 
wahrend der Akineseverlingerung in der Kalte erhalten bleiben, daB 
diese nur durch die gleichzeitig auftretenden Erscheinungen der Kalte- 
starre in threr Auswirkung tiberdeckt werden und so nicht véllig in Er- 
scheinung treten kénnen. Dafiir spricht auch der Umstand, da bei 
nicht allzu tiefer Temperatur, etwa bei +3° bis +-5°, eine betrachtliche 
Verstirkung der Auspragung aller Katalepsiesymptomeée und Verlinge- 
rung des kataleptischen Zustandes eintritt, ohne daB sich die Erschei- 
nungen der Kaltestarre bemerkbar machen. 

Die Kdltestarre ist unter den angefiihrten Bedingungen bei den In- 
sekten, soweit sie derartig niedrige Temperaturen tiberhaupt ertragen 
k6énnen, ganz allgemein verbreitet. Also auch bei Formen, die in keiner 
_ Weise kataleptische oder ahnliche Zustande zeigen. Stets ist sie mit 
volliger Akinese und stark herabgesetzter oder ganz fehlender Reizerreg- 
-barkeit verbunden. Wenn bei den Stabheuschrecken diese Erscheinung 
auch auftritt, so mag das als selbstverstiindlich erscheinen. Erwahnens- 
‘wert. ist hier nur, daB durch die Verbindung dieses Zustandes mit der 
Katalepsie das Tier weit besser imstande ist, eine Kalteperiode zu tiber- 
dauern. Denn dieses Hinzutreten der Katalepsie zu der Kaltestarre hat 
fiir das Tier den Vorteil, daB schon bei Temperaturen, die noch nicht 
eine Kaltestarre bedingen, die aber die Aktivitit schon so hemmen, dab} 
eine Nahrungsaufnahme nicht méglich ist, der Stoffwechsel herabgesetzt 
wird. Versuche von v. BuDDENBROCK haben ja gezeigt, dal bei Dixippus 
wihrend des kataleptischen Zustandes die Muskulatur sich in einem Zu- 
stand befindet, wie wir ihn von den ,,Tonusmuskeln“ anderer Tiere 
kennen, fiir die ja ein auBerordentlich geringer Energieverbrauch charak- 
teristisch ist. 

Endgiiltig zu entscheiden, ob die Katalepsie wahrend der Kaltestarre 
if 41* 
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weiterbesteht oder wahrend dieser aufgehoben ist, sind wir nicht in der 
Lage. Doch sprechen die hier mitgeteilten Tatsachen (Katalepsie vor 


Kintritt und nach Aufhéren der Kaltestarre, ausgesprochene Katalepsie ~ | 


bei Temperaturen, deren Tiefe noch nicht ganz ausreicht, eine Kalte- 
starre hervorzurufen, deutliche Verlangerung der Katalepsie durch tiefe 
Temperaturen) sehr fiir die Realisierung der ersteren Moglichkeit. 

Ob zwischen einer durch Kalte hervorgerufenen Akinese und hypno- 
tischen Erscheinungen bei Insekten allgemein naihere Beziehungen be- 
stehen, ist noch nicht Gegenstand einer naéheren Untersuchung gewesen. 
Doch finden sich in der Literatur Angaben, die auf ahnliche Verhaltnisse 
bei anderen Arten hindeuten, so eine Beobachtung HorrManns iiber 
Hypnoseverlangerung durch tiefe Temperatur bei der Kiichenschabe 
und von Houmss bei der Stabwanze. Auch WryraucH machte ahnliche 
Beobachtungen an Forficula, Buer1ca an Silpha. Es soll auf diese Zu- 
sammenhinge im SchluBteil dieser Arbeit noch naher eingegangen 
werden. : hed 

Es ergibt sich aus diesem auf Grund experimenteller Daten gewonnenen 
Uberblick itber das Verhalten von Dixippus bei tiefer Temperatur die Méglich- 
keit, daB Dixippus unter bestimmten Bedingungen imstande wire, ékologisch 
gesprochen, eine Art von ,,Winterschlaf‘ zu halten. Ob dieses im Freien bei den 
Stabheuschrecken wirklich eintritt, dariiber habe ich in der Literatur Angaben 
nicht gefunden. Denkbar ware es aber. Wenn auch in unseren Breiten an eine 
Freilandzucht, von Diazippus nicht zu denken ist, da hier die winterliche Kalte 
zu groB und anhaltend ist (1 Stunde Aufenthalt bei einer Temperatur von —3° C 
wird von den Tieren iiberstanden, 4 Stunden unter denselben Bedingungen haben 
den Tod der Tiere zur Folge), so kénnte Dixippus doch ganz gut kiirzere winter- 
liche Kalteperioden, wie sie etwa in den kalteren Gegenden der Mittelmeerlainder 
vorkommen, in Katalepsie oder Kaltestarre iiberdauern. Dies mag auch in be- 
stimmten Regionen seiner indischen Heimat verwirklicht sein, lat sich aber 
nicht néiher vermuten, da genauere Angaben iiber die Verbreitung dieser Stab- 
heuschrecke fehlen. Doch gibt es in ihrem Hauptverbreitungsgebiet, Vorder- 
indien, sicher nicht derartige Kalteperioden, die eine Winterruhe bedingen. 
(Fundort nach BRUNNER u. REDTENBACHER: Indische Provinz Madura, die ein 
ausgesprochen tropisches Klima hat.) Bei den Stabheuschrecken dieser Gegend 
und auch bei denen, die in Europa unsere Terrarien bevélkern, kann daher die 
Fahigkeit zu jener eigentiimlichen Verbindung von Katalepsie und Kaltestarre 
eine Higenschaft ohne jede ékologische Bedeutung sein; doch kénnte man auch 
die Faihigkeit zum Winterschlaf als eine Art phylogenetischer Reminiszenz auf- 
fassen, sei es aus jiingerer oder alterer Vergangenheit. Es ist ja denkbar, da die 
Fahigkeit zum Winterschlaf friiher einmal bei den Stabheuschrecken eine Rolle 
gespielt hat, die sie jetzt verloren hat, sei es, daB die Tiere, durch irgendeinen 
Biozénosewechsel gezwungen, friiher von ihnen besiedelte kaltere Gegenden ver- 
lassen haben, oder da8 bei dem fiir groBe Teile der Erde nachgewiesenen Klima- 
wechsel? ihr jetziges Wohngebiet einmal eine Zeit gekannt hat, die eine nur durch 
einen Winterschlaf zu iiberdauernde jahrliche Kalteperiode aufwies. 


1 Uber Klimaschwankungen in fritheren geologischen Zeitaltern sind fir 
Indien und Asien iiberhaupt noch keine so griindlichen Untersuchungen durch- 
gefiihrt worden, wie sie fiir Europa und Amerika vorliegen. Sicher nachgewiesen 
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i) Chemische Reize. 

Bei der Beobachtung der abendlichen Aufhebung der Katalepsie bei 
den Stabheuschrecken fiel es mir auf, da8 von einer gréBeren Zahl von 
Tieren am Abend meistens diejenigen zuerst zur Bewegung und zum 
Fressen tibergingen, die direkt auf Efeubldttern saBen, wihrend sich die 
_ Tiere, die sich an der Glaswand ihres Behalters festgesetzt hatten, etwas 
mehr Zeit lieBen. Um diese Beobachtung auf ihre Stichhaltigkeit zu 
prifen, und um zu erfahren, was fiir ein Zusammenhang hier vorliegt, 
fihrte ich mehrere Versuchsserien durch, deren Anordnung und Ergeb- 
nisse hier behandelt seien. 


Es wurden 8 Tiere isoliert und am Abend 4 von ihnen auf Efeublatter gelegt, 
die anderen4 auf FlieBpapier. Es wurde dann genau notiert, wann jedes Tier bei 
zunehmender Dunkelheit erwachte. Die Beobachtung dauerte von 18—20, bzw. 
20.30 Uhr. Nach Beendigung des Versuchs wurden alle Tiere gefiittert. Die 
Unterlagen der Versuchstiere wurden von Tag zu Tag gewechselt, d. h. die Tiere, 
die an einem Abend auf Blatter gelegt wurden, wurden am nachsten auf FlieB- 
papier gelegt, usw. Dies geschah, um einen EinfluB individueller Verschieden- 
heiten auf das Versuchsergebnis auszuschalten. Versuche an 14 Abenden in der 
_ Zeit vom 22. IV. bis 8. V. hatten folgendes Ergebnis: 


Es erwachte von allen acht Tieren 
ein auf Blattern liegendes Tier _ ein auf FlieBpapier liegendes Tier 


an 1. Stelle an 12 Tagen an 2 Tagen 
eye oe as is) Ss 
BSE | as eet Laas Oe. 
i ren Aye of ie Oamase 
ae ee eh le alee hss 


Diese Versuche wurden dann in etwas abgeanderter Form wiederholt, und 

_ zwar wurden die Tiere schon am Vormittag in Glaser getan, die entweder mit 

Efeublattern versehen oder leer waren. Sonst blieb die Behandlung der Tiere 

wie in der ersten Versuchsserie. Es wurden 16 Tiere an 10 Tagen beobachtet. 
Von diesen erwachte 


ein Tier in einem GefaB | ein Tier in einem GefaiB 

mit Blattern ohne Blatter! — mit Blattern ohne Blatter 

an 1.Stelle an 7Tagen an3Tagenjan 6.Stelle an8 Tagen an 2 Tagen 
Sot Re ea eer of a Aa a PS Be ys a Sa See) 
RCS ee sc ky ys Sait Tce sae Suisa aes was Li) nee 
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ist fiir Indien nur eine Hiszeit im Perm, die aber mit unserer Frage schon deshalb 
wohl in keinen Zusammenhang gebracht werden kann, weil wahrend einer solchen 
Zeit aus dem betreffenden Gebiet alles Insektenleben so gut wie restlos verschwun- 
den sein miiBte.. 

Von Koéprren und WEGENER sind nun nicht fiir Indien speziell, sondern fiir 
Asien allgemein fiir eine bestimmte Zeit des Quartairs eine Temperaturherab- 
setzung und eine bedeutend tiefere Lage der Schneegrenze angegeben, und zwar 
laBt sich diese Kalteperiode mit der mitteleuropaischen Wiirmeiszeit in eine 
Parallele bringen. Méglicherweise mag sich diese Klimaadnderung auch in Indien 
bemerkbar gemacht haben und der Winterschlaf unserer Stabheuschrecken mit 


ihr in Beziehung stehen. 
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Die beiden Versuchsserien zeigen deutlich, daB Efeublitter auf 
Diaxippus einen Reiz ausiiben, der die Aufhebung der Katalepsie fordert. 
Noch deutlicher tritt dies hervor, wenn wir das Versuchsergebnis in 
etwas anderer Form darstellen: 


Es erwachten 


Tiere mit Blattern Tiere ohne Blatter 
an l. und 2. Stelle 12 8 
si Bagg! WALI ty uy 9 
Sane oper copes 12 8 
Ee ribts crs Samat ML 12 8 
so Dotiase LOR Es 5 15 


Bei hungernden Stabheuschrecken war diese Reaktion auf den von 
den Futterblattern ausgehenden Reiz noch viel augenfalliger. Wenn ich 
Tiere, die ich 2 Tage lang ohne Futter gehalten hatte, auf frische Efeu- 
blatter legte, so gingen sie oft auch am Tage zur Bewegung und zum 
Fressen tiber. Wie wir gesehen haben, ist starker Hunger schon allein 
ein Reiz, der manchmal zur Aufhebung der Katalepsie am Tage aus- 
reicht. Doch zeigte sich, daB dieses Erwachen bei hungernden Tieren 
besonders haufig dann eintrat (in zwei Versuchsserien, bei denen ich die 
Tiere standig beobachtete, ausschlieBlich dann), wenn die Tiere sich in 
der Nahe von Futterblittern befanden (was, wie gesagt, bei regelmiBig 
gefiitterten Tieren nicht eintritt). 

So erwachten von 8 Tieren, die nach 2tagigem Hungern auf Efeublatter ge- 
legt wurden, in der Zeit von 13—16 Uhr einmal 3, ein anderes Mal 4 (4. und 6. IIT.), 
wahrend von einer gleichen Anzahl von Kontrolltieren, die vorher ebenso ge- 
halten wurden wie die Versuchstiere, dann aber nur auf FlieBpapier gelegt wur- 
den, keines eine Ortsbewegung zeigte. 

Eine derartige Beobachtung machte schon MuEIssNER: ,,Wenn sie 
Hunger haben oder trockenes oder wenig zusagendes Futter, so beginnen 
einige oft am hellen Tage, sofort nach Darreichung frischen Futters, zu 
fressen, wobei aber die Mahlzeiten kleiner als sonst ausfallen‘‘. 

Doch konnte ich ein solches Erwachen der Tiere nur bei triibem Winter- 
wetter beobachten, bei mehrmaliger Wiederholung des Versuchs im Sommer 
erwachten auch die hungrigen Tiere nicht, ein Ergebnis, das sich nur dadurch 
erklaren lift, daS im Sommer die Lichtintensitat groB genug ist, um ein Er- 
wachen der Versuchstiere auch unter diesen Bedingungen zu verhindern. 

Es galt nun festzustellen, welcher Art die von den Efeublattern aus- 
gehenden Reize sind und wie sie von den Stabheuschrecken perzipiert 
werden. Auf er an Reize chemischer Art konnte auch an Tastreize ge- 
dacht werden. _ 

Um zu priifen, ob chemische Reize die Hauptrolle spielen, wurden 
zwei Wege eingeschlagen: 

EKinmal wurde das Verhalten der Tiere untersucht, wenn diese sich 
nur in der Nahe, nicht aber in Kontakt mit den Futterblattern befanden, 


Pay 
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wodurch eine Mitwirkung der Tastempfindungen ausgeschaltet wurde.: 
Zweitens wurde untersucht, wie sich die Tiere nach Entfernung der Ge- 
ruchsorgane, also in erster Linie der Antennen, verhalten. 

Die erstere Untersuchung fiihrte ich in folgender Weise aus: Es 
wurden normale, in Schutzstellung befindliche Tiere in die Nahe von 
Blattern gebracht, aber nicht wie bei den ersten Versuchen daraufgelegt, 
sondern auf FlieSpapier liegend mit dem Vorderteil des Kérpers dem 
Futter nur so weit genihert, daB die Entfernung der Vorderbeintarsen 
vom zunachstliegenden Blatt etwa 0,5 cm betrug. Als Reizquelle diente 
nicht nur je ein einzelnes Blatt, sondern ein Gemenge von T'radescantia, 
Efeu, Rosen, HaselnuB8 und Girsch, das ich zu einem kleinen Haufen 
auftiirmte, um dem davon ausgehenden Reiz eine méglichst hohe Stiirke 
zu geben. Um diesen Futterhaufen herum wurden die Versuchstiere an- 
geordnet. Zum Vergleich dienten Tiere, die nur auf FlieBpapier gelegt 
wurden, ohne Futter in ihrer Nahe. Das Ergebnis 8 solcher Versuche 
mit je 10 Tieren war: 


Es erwachen von 


Tieren mit Futter Tieren ohne Futter 
an 1. Stelle 5 3 
a ee 6 2 
x5: 3. 99 7 1 
Ear Oke) 35 6 2 
Pita ee 3 5 
» 1.—5. Stelle 27 13 


Das Ergebnis dieser Versuchsserie zeigt, daB auch ohne direkte Be- 
ruhrung) ein katalepsieaufhebender Einflu8 von den Blattern auf die 
Stabheuschrecken ausgeiibt wird!. Es kann sich also nur um einen 
chemischen Reiz handeln. 


Zu einer genaueren Priifung dieses Ergebnisses wurden 10 Tieren die An- 
tennen, die ja bei Insekten als Rezeptoren von Geruchsreizen in erster Linie in 
Frage kommen, an der Ansatzstelle des Basalgliedes abgeschnitten. Die so ope- 
rierten Tiere wurden dann (1 Tag nach der Operation) auf Efeublaitter gelegt 
und am Abend beobachtet, wihrend 10 nicht operierte Tiere, sonst den gleichen 
Bedingungen ausgesetzt, als Kontrolltiere dienten. Der Zeitpunkt des Erwachens 
wurde fiir Versuchs- und Kontrolltiere genau notiert. Es zeigte sich, dai zwischen 
beiden Gruppen hinsichtlich des Uberganges zur Bewegung kein merklicher 
Unterschied besteht. Dies sieht man aus den fiir fiinf derartige Beobachtungen 
an verschiedenen Tagen fiir die Zeit des Erwachens berechneten Mittelwerten: 


1 Bei der Versuchsserie mit direkt auf Efeublattern liegenden Tieren kénnte 
man den Kinwand machen, daB die Tiere eine verschiedene Helligkeitsempfindung 
hatten, da ja die dunklen Efeublatter das Licht anders reflektieren, als weiBes 
Flie8papier, daB die Versuchstiere also nur auf verschiedene Helligkeit reagierten. 


_ Auch dieser Einwand wird durch die letzte Versuchsserie ausgeschaltet. 
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Mittelwert fir Tiere mit Antennen 18.39, 19.41, 19.20, 19.31, a: 36 Uhr 
» » Ohne Antennen 18.56, 19.38, 19.22, 19. ae 19.25 ch 
Berechnet fiir die zuerst erwachenden §) ay pe ey, ey eite fiere 
von jeder Gruppe. . ie 

(Standige Beobachtung der Tiere von 18—20.30 Uhr. Es undone nur 
jenigen Tiere im Resultat der Beobachtung beriicksichtigt, die bis zu deren Be- 
endigung erwacht waren.) 

Der hieraus errechnete Gesamtmittelwert: 19.21 Uhr fiir Tiere mit Antennen, 
19.23 Uhr fiir Tiere ohne Antennen, zeigt eine geradezu auffallende Uberein- 
stimmung. 

Doch verhalten sich die antennenlosen Tiere nach dem Erwachen etwas 
anders als die normalen. Wahrend letztere meist gleich nach dem Erwachen zum 
Fressen iibergehen, das Blatt, auf dem sie liegen, meist gar nicht erst verlassen, 
beachten die antennenlosen dieses Blatt gar nicht, sondern laufen meistens eine 
verhaltnismaBig lange Zeit umher, ehe sie zur Ruhe kommen. Und wenn sie sich 
endlich zum Fressen an einem Blatt anschicken, so fallt es ihnen offensichtlich 
schwer, eine Angriffsstelle fiir inre Mandibeln zu finden. Die Stabheuschrecken 
k6nnen namlich mit dem Fressen an einem Blatt nur von dessen Rand aus be- 
ginnen, aus der Blattflache Stiicke herauszuschneiden ist ihnen nicht médglich. 
Die normalen Tiere finden den Blattrand, indem sie das Blatt lebhaft mit den 
Antennen abtasten. Beim Fehlen der Antennen ist das Tier anscheinend nur auf 
eine Orientierung durch Abtasten mit Vorderbeinen und MundgliedmaBen ange- 
wiesen und kann den Blattrand nur schwer finden. Oft fahrt es bei seinen Tast- 
bewegungen tiber den Blattrand hinaus und erreicht diesen mit den Mandibeln 
erst nach vielen vergeblichen Versuchen. Trotzdem scheint die Vitalitat der 
Tiere bei reichlich vorhandenem Futter durch das Fehlen der Antennen nicht 
wesentlich beeintrachtigt zu sein. 


Wenn die letzte Versuchsserie auch die Frage nach der Lokalisation 
der Rezeptoren fir den von den Blattern ausgehenden Reiz offen 1aBt, 
so wissen wir doch aus der vorhergehenden, da dieser Reiz nur chemi- 
scher Art sein kann. Seine Rezeption ist also nicht auf die Antennen 
beschrdnkt. Es mu8ten also noch weitere Organe auf ihr Mitwirken bei 
der Perzeption des Reizes untersucht werden. Am niachstliegenden war 
die Vermutung, da vielleicht die Tarsen der Vorderbeine, die sich bei 
Lepidopteren und Dipteren als chemisch reizbar erwiesen haben, auch 
bei den Stabheuschrecken eine ahnliche Rolle spielen. 

Es wurden also zu einem weiteren Versuch 16 Tiere Antennen und 
Vorderbeintarsen amputiert, 8 von ihnen wurden wie bei der vorher- 
gehenden Versuchsserie neben einen Futterhaufen gelegt, die anderen 8 
nur auf FlieBpapier. Die einzelnen Tiere wurden stets erst 24 Stunden 
nach der Operation zu den Versuchen benutzt. Entsprechend den ope- 
rierten Tieren wurden je 8 normale Tiere denselben Versuchsbedingungen 
unterworfen und gleichzeitig mit den Tieren ohne Antennen und Tarsen 
auf den Zeitpunkt ihres Erwachens hin beobachtet. 

Bei den operierten Tieren wurde auBerdem taglich festgestellt, ob sie gefressen 
hatten. Es zeigte sich, da8 in den ersten Nachten nur wenige der Tiere fraBen. 


Hinige von denen, die tiberhaupt keine Nahrung zu sich nahmen, zeigten nach 
3 Tagen deutliche Anzeichen von Ermattung, so daB sie nicht mehr zu den Ver- 
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suchen verwandt werden konnten. Sie wurden durch andere ebenso operierte Tiere 
ersetzt. Nach etwa einer Woche frafen alle operierten Tiere, wenn auch nicht in 
jeder Nacht. Zur Ausschaltung individueller Verschiedenheiten wurden auch hier 
die Tiere fiir den Versuch mit Futter und fiir den ohne Futter von Mal zu Mal 
gewechselt. 


Abb. 16 zeigt das Ergebnis fiir Beobachtungen an 10 Tagen. 
Wir sehen, da eine Beeinflussung durch chemische Reize bei Tieren 
ohne Antennen und Tarsen nicht mehr festzustellen ist. Die Kurve fiir 


Tiere mit Antennen und Tarsen mit futter 
ohne lurter 
Tiere ohne Antennen und larsen mit futter 

ohne /utter 


Anzahl der Tiere, die insgesamt bis zu der betrefenden Zeit erwacht waren 
S22 Se Se Sere Ce See es 


DH 


2 9? 208 20” 20% 20° w® 2 208 2 7% 1” B® 2? 28 BAU hp 
Abb. 16. Gesamtresultat von 10 Beobachtungen an verschiedenen Tagen an 16 Stabheuschrecken 
(Dixippus) ohne Tarsen und Fiihler und 16 normalen Kontrolltieren. Versuchsbeschreibung im Text. 


die operierten Tiere mit Futter stimmt mit der fiir normale Tiere ohne 
Futter fast vollig itiberein. Doch zeigt die Kurve fiir operierte Tiere ohne 
Futter, da®B hier eine gewisse Schwankung im Eintritt des abendlichen 
Erwachens méglich ist. 

Es spielen also auch chemische Reize bei den Zustandsdnderungen der 
Stabheuschrecken eine Rolle. Da® auBer den von den Nahrpflanzen aus- 
gehenden noch andere chemische Reize, soweit sie nicht gleichzeitig nar- 
kotisierend wirken, auf das Verhalten dieser Tiere einen Einflu8 haben 
(z. B. Nelkenél), konnte ich nicht beobachten. Der Frage nach dem 
Ort der Perzeption chemischer Reize bei den Stabheuschrecken weiter 


Z. {. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 4lb 
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nachzugehen, diirfte schwierig sein, da sich bei der ungeheueren Tragheit 
dieser Tiere irgendwelche Dressurversuche kaum durchfiihren lassen, 


20 
18 


in Schutestellung 
in Ruhestellung 
sosnonena= in Bewegung 
wnmmoninnnn Doig Fressen 


Anzahl der Tiere 
Ss 
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Abb. 17a. Graphische Darstellung der Ergebnisse einer 24stiindigen Beobachtung 
an Dixippus-Larven des 1. Stadiums. 
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Abb. 17b. Dasselbe fiir das 2. Stadium. 
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Abb. 17c. Dasselbe fiir das 3. Stadium. 


und man auf dem Umweg iiber die Katalepsie doch nur ein fiir eine 
exakte Lésung dieser Frage zu verschwommenes Bild erhalt, 
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HoFrManNn gibt an, daB auch bei der Kiichenschabe chemische Reize » die 
Hypnose begiinstigen oder stéren kénnen“‘. Ins einzelne gehende Untersuchungen 
uber diesen Gegenstand sind in seiner Arbeit jedoch nicht erwahnt. 


k) Alter und Katalepsie. 

Schon den ersten Ziichtern von Dixippus fiel es auf, daB die ersten 
Larvenstadien erheblich beweglicher sind als die Imagines. So sagt 
MEIssnEr, der wohl die ersten Angaben dariiber macht: ,,Bemerkens- 
wert erscheint mir, daB die Larven vor der ersten Hautung so gut wie 
gar nicht, bis zur dritten Hautung nur selten, dann aber immer haufiger 
bei Gefahrverdacht diese ihre Schutzstellung annehmen. Freilich sind 
sie iberhaupt anfangs viel lebhafter als spater, mindestens tagsiiber“. 
Bis auf den ,,Gefahrverdacht‘‘ fand ich diese Angabe, jedenfalls im 
groBen und ganzen, bestatigt; im einzelnen allerdings zeigten sich Ab- 
weichungen. Es muf namlich hinzugefiigt werden, da auch die ersten 
Larvenstadien schon bald nach dem Schliipfen die 
Schutzstellung annehmen und darin oft schon fiir 
viele Stunden, ja wenn man jeden Reiz von ihnen 
fernhalt, sogar wahrend eines ganzen Tages ver- 
harren kénnen. Von der Wirkung des Lichtes zei- 
gen sie eine viel gréBere Unabhiangigkeit als altere 
Larven oder Imagines. Fressen bei Tageslicht ist 
gar nicht allzu selten. Auch ist die Empfindlichkeit ; 5 le 

: : Abb, 18. Larve von Dixip- 
gegen Reize, welche die Katalepsie aufheben, er- — j,,1. stadium, in spon- 
heblich gré8er als bei alteren Tieren. Wenn man faner Katalepsie Cane 
jedoch alle a4uBeren Reize sorgfaltig ausschaltet, so  gelegt. Ungefiihr natiir- 
- weicht das Verhalten der jiingsten Larven von dem eh ae 
der Imagines doch nicht derartig ab, wie dies MEISSNER angibt. 

Zur schnelleren Ubersicht seien die Resultate einer 24stiindigen Beobachtung 
von 1—3 Tage alten Larven in graphischer Darstellung beigegeben (Abb. 17a). 
Abb. 17b und Abb. 17c zeigen dasselbe fiir das 2. und 3. Larvenstadium. 

Der Unterschied des Verhaltens der Tiere am Tage und in der Nacht 
ist bei den 1. Larvenstadien noch nicht so véllig durchgefiihrt, wie bei 
alteren Tieren, aber immerhin schon deutlich bemerkbar. Wenn auch 
Bewegung am Tage ohne besonderen Reiz dazu nicht selten vorkommt, 
so zeigt andererseits das haufige Annehmen der Schutzstellung, die in 
der Nacht nicht zu beobachten ist, daB ein Einflu8 des Lichtes bestimmt 
schon vorliegt. Schon das 3. Larvenstadium verhdlt sich gegentiber dem 
Lichtreiz so wie die Imagines. Schutzstellung am Tage ist bei ihm die 
Regel. .Freilich ist auch bei diesem Stadium die Reaktionsbereitschaft 
gegentiber katalepsieaufhebenden Reizen und die Dauer kiinstlich her- 
vorgerufener Bewegungsperioden noch weit gréBer als bei erwachsenen 
Tieren. Wahrend es bei Imagines an sonnenhellen Tagen manchmal fast 
nicht mdglich ist, die Tiere durch mechanische Reize so weit zu bringen, 
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daB sie sich iiberhaupt etwas weiterbewegen, so gentigt bei Larven bis 
zum 4. Stadium schon ein einmaliges Kneifen eines Beines, oft auch ein 
leises AnstoBen, um das Tier zu minutenlanger Bewegung zu veranlassen. 
Auch eine gar nicht allzu starke Erschiitterung des Zuchtbehalters bringt 
die Larven in groBe Erregung. 

Auch quantitativ lieB sich diese Verschiedenheit erfassen. Versuche dazu 
fiihrte ich in der Weise aus, daf ich jeweils das Versuchstier durch Festhalten 
am Abdomen in gréSte Mobilitat versetzte und dann freilieB, worauf dann die 
Dauer der Bewegung mit der Stoppuhr festgestellt und mit Hilfe eines Lineals 
die Strecke des Weges abgeschatzt wurde die das Tier zuriicklegte. Die Versuche 
wurden an einem Tage ausgefiihrt, in der Zeit von 10—14.30 Uhr (‘Tabelle 5). 

Der Unterschied in der zuriickgelegten Wegstrecke ist bereits aus der 
absoluten MaBangabe zu erkennen, wird jedoch noch deutlicher, wenn 
man die Strecke des zuriickgelegten Weges in ihrem Verhaltnis zur Lange 
des Versuchstieres angibt, wie dies in der Tabelle geschehen ist. Auch 
dieser Versuch bestatigt also, daB die Neigung zur Katalepsie mit dem 
Alter wachst. 


1) Lokalisation des Katalepsiezentrums. 

Die Frage nach dem nervésen Zentrum der ganzen Erscheinung ist 
sowohl von ScHMIDT und SCHLEIP, wie in neuerer Zeit von REISINGER 
behandelt worden. Wenn auch die Resultate dieser Autoren recht gegen- 
satzlich sind, so stimmen sie doch darin itiberein, daB es sich bei der 
Katalepsie um eine vom Zentralnervensystem regulierte Erscheinung 
handelt. 

ScHLEIP zerstérte mit einer gekriimmten Nadel das Oberschlund- 
ganglion, was volligen Ausfall der Katalepsie zur Folge hatte. Nur bei 
einem Versuchstier traten 19 Tage nach der Operation an 3 Tagen wieder 
Katalepsiesymptome auf, doch konnte bei diesem Tier nicht mehr nach- 
geprift werden, ob die Zerstérung des Oberschlundganglions eine voll- 
standige war. 

ScumrptT untersuchte diese Zusammenhinge in der Weise, daB er die 
Versuchstiere zwischen dem 1. und 2. Beinpaar durchschnitt und dann 
die beiden véllig voneinander getrennten Teile auf ihre Fahigkeit zur 
Katalepsie untersuchte. Er stellte fest, daB nur das vordere Stiick in der 
Lage war, den kataleptischen Zustand einzugehen, das Hinterstiick da- 
gegen nicht mehr. 

Die Versuche beider Autoren zeigen also, daB die Katalepsie durch 
eine von den Kopfganglien ausgehende Nervenerregung entsteht. ,,Diese 
spezifische Art Nervenerregung wird durch uns unbekannte innere Pro- 
zesse an den Zentralorganen des Nervensystems hervorgerufen und wird 
sodann durch Vermittlung der Leitungsbahnen des Bauchnervenstranges 
auf das ganze Nervensystem (wahrscheinlich mit Ausnahme des sym- 
pathischen) tibergeleitet.“ ,,Bei Liasion des Zusammenhanges der Zen- 
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tralnervenorgane und des Bauchstranges schwindet auch die Méglichkeit 
des Auftretens der Katalepsie‘‘ (SCHMIDT). 

Im Gegensatz zu diesen Ergebnissen stehen die Angaben von REI- 
sinceR. Auch er wandte die gleiche Versuchstechnik an wie SCHMIDT, 
nimlich Durchschneiden des Tieres, kam aber zu dem Resultat, daB 
auch noch das Hinterstiick die Fahigkeit zur Katalepsie habe. ,, Plotz- 

liche Verstittmmelung ver- 
rf setzt beide getrennte Kor- 
jf perteile von Dixippus in 
Katalepsie, als Beweis der 
Uberwertigkeit des mecha- 
nischen Reizes.‘* ,,Sind die 
Kopfganglien im allgemei- 
nen auch das ibergeord- 
nete Reflexzentrum, so 
durfte bei so hochgradig 
empfindlichen Tieren wie 
Dixippus eine  gewisse, 
wenn auch unvollstandige 
Hemmung von den Bauch- 
ganglien ebenfalls aus- 
gehen.“ 

Ich habe die Versuche 
dieser Autoren vielmals 
wiederholt und in verschie- 
dener Weise abgeandert. 
Der Versuch der Durch- 
schneidung des Tieres in 
der Mitte des Thorax laBt 
sich noch eindrucksvoller 


Abb. 19. Déawippus nach Durchschneidung des Bauch-  gestalten, wenn man nicht 


marks zwischen dem 2, und 8. Beinpaar. a Durchschnei- : 
dungsstelle. Das Tier ist kataleptisch, Vorder- und Mittel- das Ene Tier, sondern 


beine zeigen die Schutzstellung, dagegen das letzte Bein- nur die Thorakalkonnektive 

ROR BoE TE an irgendeiner Stelle durch- 
schneidet. Das Ergebnis ist dasselbe, wie das von P. ScumipT bei 
Durchschneidung des Thorax, nur wird das Tier dabei nicht so ge- 
schadigt, dali es infolge der Operation stirbt, und man kann den Gegen- 
satz im Verhalten des mit dem tibergeordneten Zentrum nervoés ver- 
bundenen Teiles und des davon getrennten besser beobachten. An den 
Beinen, die hinter der Durchschneidungsstelle liegen, tritt keine Kata- 
lepsie mehr auf, auch wird die Schutzstellung nicht mehr angenommen. 
Dagegen verhalt sich das Vorderstiick ganz wie vorher. Am eindrucks- 
vollsten zeigt sich diese Verschiedenheit, wenn man das Hinterstiick 
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durch mechanische Reize zu lebhafter Bewegung veranlaBt, und das 
Vorderstiick dabei passiv hin und her geschleudert wird, ohne dabei 
seine kataleptische Schutzstellung aufzugeben. 

Man sieht bei diesem Versuch auch deutlich, da8 die Erregung zur 
Katalepsie ausschlieBlich durch das Nervensystem weitergeleitet wird, 
nicht etwa auf der Ausbreitung eines Stoffes — man kénnte an ein Hor- 
mon denken — im Koérper des Tieres beruht. 

ScHLeErP, der diesen Versuch auch gemacht hat, spricht nur von einer 
Lahmung der hinter der Durchschneidungsstelle gelegenen Extremitiiten. 
Mir scheint der typische Unterschied des hinteren Teiles gegentiber dem 
vorderen in einer erhéhten Reizbarkeit und Beweglichkeit zu liegen. 
Freilich in irgendeiner Weise koordinierte Gehbewegungen vermégen die 
Beine hinter der Durchschneidungsstelle nicht mehr auszufiihren, da sie 
ja mit dem Unterschlundganglion, das ganz allgemein bei Insekten die 
Rolle des Zentrums der Gehbewegungen spielt (fiir Dixippus genauer ~ 
untersucht von v. BUDDENBROCK), nicht mehr nervés verbunden sind. 
Wenn nun sowohl der Teil des Tieres vor der Durchschneidungsstelle wie 
der hintere K6érperabschnitt zugleich in Bewegung sind, kann man zu- 
weilen beobachten, daB sich beide entgegenarbeiten, d. h. wihrend die 
Beine des Vorderteils in normaler Weise die Gehbewegung ausfihren, 
krallen sich die Beine des hinteren Abschnitts auf dem Boden fest und 
verhindern eine Fortbewegung des Tieres. Dieses Gegeneinanderarbeiten 
der Beinpaare hat dann oft eine Autotomie der hinter der Durchschnei- 
dungsstelle gelegenen Beine zur Folge. 

Bei Larven verhalten sich die hinter der Durchschneidungsstelle ge- 
legenen Beine schon etwa 1 Woche nach der Operation wieder ganz nor- 
mal, und eine Untersuchung von zwei Tieren (Freipraparieren der Kon- 
nektive an der Durchschneidungsstelle und Untersuchung mit einer 
binokularen Lupe) ergab, daB die zerschnittenen Konnektive, wenigstens 
auBerlich, vollkommen regeneriert waren!. Bei Imagines habe ich diese 
Rickkehr zum normalen Verhalten nie mehr beobachten kénnen, da bei 
ihnen die Extremitaéten hinter der Durchschneidungsstelle meist bald 
durch Autotomie verloren gingen. 

Wurde die nervése Verbindung vor dem ersten Beinpaar zerstért, so 
blieben alle drei Beinpaare dauernd beweglich, das Tier ging aber bald 
an Erschépfung ein, denn da es keine koordinierten Gehbewegungen aus- 
fiihren konnte, vermochte es auch nicht, sich dem Futter zu nahern und 
zu fressen. 

Da8B vom Unterschlundganglion ebensowenig wie von den Thorakal- 
ganglien Katalepsie ausgelést werden kann, zeigte sich bei Dekapitations- 

1 Da durch diese Untersuchung und durch das Verhalten des Tieres der Sach- 


verhalt fiir die Zwecke der vorliegenden Untersuchung hinreichend klargelegt war, 
habe ich mikroskopische Untersuchungen nicht ausgefihrt. 
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versuchen, bei denen der Schnitt schrig vom Hinterkopf zur Ansatzstelle 
der Mandibeln gelegt wurde. Es wurde auf diese Weise das Oberschlund- 
ganglion vollkommen entfernt, das Unterschlundganglion blieb dagegen 
intakt, wie direkt aus der Untersuchung des abgeschnittenen Stiickes, 
ferner auch indirekt aus dem Erhaltenbleiben der rhythmischen Schreit- 
Oberschlundganglion Schnittfiihrung bewegung zu ersehen war. An 
= sechs so operierten Tieren lieBen 
sich nie mehr irgendwelche 
Katalepsiesymptome feststellen. 
Es kommt also als Katalepsie- 
zentrum nur das Oberschlundgan- 
glion in Frage. Innerhalb des- 
Dnkerdcnvndgaseptaon selben 1a8t sich dieses Zentrum 
Abb. 20. Schnittfiihrung bei einer Dekapitation, bei durch Ausschalten einzelner 
der das Unterschlundganglion nicht entfernt wird. 4 
Teile noch enger abgrenzen. 


Zur Exstirpation von Teilen des Oberschlundganglions wurde die Chitindecke 
des Kopfes durch einen Schnitt quer itiber den Hinterkopf und zwei seitliche 
Schnitte in der Langsrichtung losgelést und nach vorn tibergeklappt. Das Gehirn 
tritt dann ibersichtlich zutage. Nach der Operation wurde die Chitindecke 
wieder in ihre urspriingliche Lage zuriickgeklappt, wo sie schnell antrocknete und 


Ganglion frontale 


Lobus 
opticus 


Ober- 
-- schlund- 
ganglion 
Schnitt- 
fiihrung a> - Se 
é » Schnittfiihrung b 
uN Corpus Zentralkirper 
Schnitt-  pedunculatum 
fiihrung ¢ 
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Abb. 21. a Kopf von Dixippus nach Aufklappen der Chitindecke. b Schnittfiihrungen bei Ex- 

stirpationsversuchen am Oberschlundganglion von Dixippus. Schnittfiihrung a zur Entfernung 

der Corpora pedunculata, Schnittfiihrung b zur Entfernung der Corpora pedunculata und des 
Zentralkérpers, Schnittfiihrung c zur Durchschneidung des Gehirns in der Mitte. 


gréBeren Blutverlust verhinderte. (Die Operation wurde unter Athernarkose 
ausgefiihrt. ) 

Die Anatomie des Oberschlundganglions von Dixippus ist von KiHNun ge- 
nauer untersucht worden. Doch stimmen seine Angaben, wenigstens was den 
aéuBeren Bau des Gehirns anbetrifft, nicht véllig mit meinen Befunden an lebend- 
frischen Tieren tiberein, allem Anschein nach hat KiiHntEe zu seinen Unter- 
suchungen ein etwas geschrumpftes Material! verwandt. Die Verhaltnisse beim 


1 Uber die Ursache dieser Schrumpfung vermag ich nichts zu sagen. 
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lebenden Tier sind in den schematischen Umri8zeichnungen von ATZLER zutref- 
_ fender wiedergegeben. Fiir meine Skizzen des Oberschlundganglions habe ich die 
Umrisse mit dem Binokular nach dem freipraparierten Gehirn des lebenden (nar- 
kotisierten) Tieres gezeichnet und dann die fiir meine Untersuchungen wichtigen 
Corpora pedunculata und den Zentralkérper nach einer Schnittserie schematisch 
eingetragen. 

Eine Exstirpation der Lobi optict hinderte das Zustandekommen der 
Katalepsie nicht. Ebenso anderte sich das Verhalten der Tiere in dieser 
Hinsicht nicht, wenn ich mit einer Schnittfiihrung, wie sie Abb. 21b 
(Schnittfiihrung a) zeigt, die nach hinten vorspringenden Teile des Ge- 
hirns entfernte, welche die Corpora pedunculata enthalten. 

Bei einer anderen Schnittfiihrung, die Abb. 21b zeigt (Schnittfiihrung 
b), 1aBt sich jedoch das operierte Tier nicht mehr in Katalepsie ver- 
setzen. Es ist hier auBer den Corpora pedunculata auch der Zentral- 
korper mitentfernt worden. 

Da8 der Zentralkérper die bedeutende Rolle bei der ganzen Erschei- 
nung spielt, zeigt auch ein Durchschneidungsversuch, den schon ATZLER 
bei ihren Untersuchungen tiber das Zentrum des Farbwechsels ausgefiihrt 
hat, namlich Durchschneidung des Oberschlundganglions in der Mitte 
(Abb. 21b, Schnittfiihrung c). Diese Operation hat, wie auch ATzLER 
beobachten konnte, ebenfalls vélligen Ausfall der Katalepsie zur Folge, 
obwohl die Corpora pedunculata gar nicht verletzt worden sind. 

Das Zentrum der Katalepsie liegt also sicher im Protocerebrum, und 
zwar mit grépter Wahrscheinlichkeit nicht in den Corpora pedunculata, 
sondern im Zentralkorper. 


m) Der Grad der Katalepsie und das Zusammenarbeiten 
der Aufenfaktoren. 


Als Resultat aller Beobachtungen ergibt sich, daB die Katalepsie der 
Stabheuschrecken hinsichtlich der dabei mitwirkenden Faktoren eine 
recht komplexe Erscheinung ist. Nicht allein die Mannigfaltigkeit der 
dabei mitwirkenden Reize macht diese Erscheinung so kompliziert, son- 
dern auch der Grad der Katalepsie kann ein recht verschiedener sein. 
Entsprechend diesem Grad ist dann auch die Beantwortung eines Reizes 
verschieden; es kann wie bereits besprochen, derselbe Reiz einmal zum 
Annehmen der Schutzstellung,-ein anderes Mal zum Erwachen fihren, 
je nachdem er auf ein Tier wirkt, das schwach oder stark kataleptisch war. 

Der geringste Grad der Katalepsie ist mit der Schaukelbewegung ver- 
bunden. Da& diese mit den kataleptischen Erscheinungen in naherer 
Beziehung steht, stellt schon eine kurze Beobachtung auBer Zweifel. So- 
‘wohl beim Beginn der Akinese wie beim Erwachen kann man das 
Schaukeln beobachten, also als Einleitung und Ende der Katalepsie. 
Auch wihrend dieser kann das Tier auf irgendwelche Reize hin, welche 


die Akinese noch nicht ginzlich aufheben, die Schaukelbewegung zeigen. 
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Doch geht es nicht an, die Schaukelbewegung ohne weiteres als eine 
Teilerscheinung der Katalepsie zu bezeichnen. Denn dieses Schaukeln 
findet sich auch bei Phyllium, und zwar hier ganz unabhangig von der 
Katalepsie (bei Diapheromera femorata und Bacillus Rossii spielt es die- 
selbe Rolle wie bei Dixippus). Zur genetischen Erklarung der Schaukel- 
bewegung gibt es zwei Méglichkeiten: Entweder gehért die Schaukelbe- 
wegung zum Erscheinungskomplex der Katalepsie, und ist bei Phyllium, 
das ja allgemein viel schwacher ausgepragte Katalepsie zeigt als Dixippus 
— die Verhialtnisse bei Phylliwm werden noch in einem besonderen Ka- 
pitel behandelt werden — sekundar von dieser losgelést, oder sie ist bei 
den Phasmiden als selbstandig dastehende Erscheinung ganz allgemein 
verbreitet, und nur bei den stabférmigen Arten zu deren Katalepsie in 
nahere Beziehung getreten. Welche der beiden Méglichkeiten hier ver- 
wirklicht ist, lieBe sich allenfalls entscheiden, wenn man eine gréBere 
Zahl der meist tropischen Phasmidenarten daraufhin untersuchen und 
vergleichen kénnte. 

Der Zustand tiefster Katalepsie driickt sich in der Schutzstellung aus, 
die gleichzeitig ein Kriterium fiir Katalepsie bei solchen Versuchen ist, 
bei denen die Tiere nicht durch Biegen der Beine untersucht werden 
kénnen. Doch ist auch in ihr die Unempfindlichkeit gegentiber mecha- 
nischen wie anderen Reizen verschieden gro, so da man nicht ein fiir 
alle Mal sagen kann: Bei Tieren in Schutzstellung hebt dieser Reiz die 
Katalepsie auf, jener nicht. 

Die fiir die Schutzstellung typische Haltung wird in den meisten 
Fallen vom Tier genau eingehalten. Dies ist stets der Fall, wenn es an 
einem langlichen Gegenstand zur Ruhe gekommen ist. Es orientiert sich 
in diesem Falle immer in der Langsrichtung des Gegenstandes, was, wo- 
rauf SCHLEIP aufmerksam macht, durchaus nicht durch einen Instinkt 
des Tieres bedingt ist, sondern lediglich dadurch, daB das Tier bei seinem 
Bestreben, die Beine an den Ko6rper zu legen, sich notwendig in dieser 
Richtung orientieren mu. Denn da die Tarsen der einzelnen Beinpaare 
einander moglichst genahert, Vorder- und Hinterbeine aber in entgegen- 
gesetzter Richtung an den Korper gelegt werden, miissen Tiere, die in 
Schutzstellung an langlichen Gegenstanden sitzen, stets parallel zu diesen 
orientiert sein. Doch kann sich diese Stellung auch weitgehend nach der 
Umgebung richten. So kann es vorkommen, da’ nur eins der Vorder- 
beine an den Kopf gelegt ist, das andere aber seitwarts gestreckt wird 
und sich an einem Gegenstande festhalt. Oder es kénnen auch gelegent- 
lich die Mittelbeine anstatt nach vorn schrag nach hinten gerichtet sein, 
wenn dies durch die Art des Festhaltens bedingt ist. Auch der Korper 
ist manchmal nicht geradegestreckt, wenn irgendein in der Nahe des 
Tieres befindlicher Gegenstand ein Ausstrecken verhindert. Trotzdem 
kann man nicht ohne weiteres sagen, da8 eine derartige Stellung fir 
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einen geringeren Grad der Katalepsie kennzeichnend ist, als die typische 
Schutzstellung. 

Zwischen Beweglichkeit und extremer Katalepsie gibt es alle Uber- 
gange, wenn sich auch diese nicht alle durch verschiedene Stellungen 
dokumentieren. Welchen Grad der Katalepsie ein in der Ruhestellung 
befindliches Tier innehat, kann man ohne genaue Untersuchung nicht 
entscheiden. Méglich ware dies nur, wenn man genau wiifte, welche die 
Katalepsie fordernden und hemmenden Reize zur Beobachtungszeit auf 
das Tier einwirken. 


Man muB sich dies so vorstellen, daB sich alle Reize, sei es, daB sie fordernd 
oder hemmend auf die Katalepsie wirken, im Effekt vereinigen, und je nachdem, 
ob das Ergebnis dieser Verbindung zugunsten oder zuungunsten der Katalepsie 
entscheidet, diese eintritt oder nicht. Ist also der Gesamteinflu8 der gleichzeitig 
auf das Tier einwirkenden katalepsieauslésenden Reize gré8Ber als der aller zu 
derselben Zeit einwirkenden katalepsieaufhebenden, so befindet sich das Tier in 
kataleptischem Zustand, im umgekehrten Falle ist es beweglich. Ist die Anzahl 
der auf das Tier einwirkenden katalepsieférdernden Reize sehr groB, die der 
katalepsieherabsetzenden nur klein, so befindet sich das Tier in Schutzstellung 
und zeigt alle Symptome der Katalepsie in sehr ausgepragter Weise. Wenn jedoch 
dieser Unterschied zwischen den beiden entgegengesetzt wirkenden Gruppen von 
Reizen nur klein ist, so kann der Grad der Katalepsie manchmal so gering sein, 
daB die Stabheuschrecke bei der leisesten Beriihrung aus ihr erwacht. Es ware 
denkbar, daf wir die geringsten Grade der Katalepsie mit unseren Untersuchungs- 
methoden gar nicht erfassen kénnen. ; 

Jeder Reiz, den wir kiinstlich dem Tier applizieren, tritt seiner Art entspre- 
chend zu der einen oder anderen Gruppe von Reizen hinzu. Wird dadurch das 
GréBenverhaltnis der beiden Gruppen umgekehrt, d. h. wird die vorher kleinere 
Gruppe von Reizen zur gréReren, so nimmt das Tier den entgegengesetzten Zu- 
stand an, geht also aus der Katalepsie zur Bewegung iiber oder stellt, die Be- 
weeung ein und wird kataleptisch. 

Wenn der Reiz nicht ausreicht, eine soleche Umkehrung im Zusammenwirken 
der Reize hervorzurufen, so schafft er doch durch seine Aufnahme in das Fak- 
torengefiige fiir die Wirkung eines weiteren Reizes eine verdnderte Reizsituation, 
und der nachste Reiz braucht dann vielleicht nur recht geringfiigig zu sein, um 
eine solehe Umkehrung zu bewirken. 

Die Beantwortung mancher Reize ist also verschieden, je nachdem auf was 
fiir ein schon vorhandenes Faktorengefiige sie auftreffen. Die Zuordnung eines 
Reizes zu der Gruppe der katalepsieauslésenden oder -aufhebenden Faktoren 
hangt also zuweilen von den bereits vorher wirksamen Faktoren ab. 

P. Scumipt auBerte in seiner Arbeit die Ansicht, das MaBgebende fiir das 
Verhalten der Stabheuschrecken sei eine ,,innere Stimmung“ der Tiere. Die Natur 
dieser inneren Stimmung la8t sich jetzt.ein gutes Stick weiter verstehen als eine 
Folge des komplizierten Zusammenarbeitens einer ganzen Reihe von AuBenfak- 
toren. Ein solches Sichverzahnen der Einfliisse, das sich ja bei vielen biologischen 
Erscheinungen zeigt, gilt auch fiir die hier behandelte Erscheinung der Kata- 
lepsie. Freilich will ich damit nicht behaupten, da8 der innere Faktor ScuMipts 
ganzlich fehle, daB alles lediglich von AuBenbedingungen abhange, doch glaube 
ich diesen Faktor durch die Analyse der AuSenfaktoren wesentlich eingeengt zu 
haben, so da8 ihm jetzt nur noch die Rolle zukommt, gelegentlich vorkommende 
individuelle Abweichungen auf sein Konto zu nehmen. Ob auch diese sich noch 
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werden naher erklaren lassen, ist fraglich, aber immerhin denkbar; der Ausdruck 
,,innerer Faktor“ ist ja in diesem Zusammenhange letzten Endes nichts als eine 
Umschreibung fiir ,,uns unbekannter Faktor‘“. 


n) Okologische Bedeutung der Katalepsie. 

Die dkologische Bedeutung der Katalepsie von Dixippus war von jeher 
besser bekannt als die Tatsache selbst. Schon bevor man wuBte, daB die 
Schutzstellung eine kataleptische Erscheinung ist, wurden die Stabheu- 
schrecken als Schulbeispiel fiir Mimese beschrieben. Es eriibrigt sich 
also wohl, auf die tauschende Ahnlichkeit eines kataleptischen Dixippus 
mit einem Zweig und die notwendige Schutzwirkung seiner Stellung ein- 
zugehen. Auch der Tagesrhythmus: Am Tage Katalepsie, nachts Be- 
wegung, hat sicher seine biologische Bedeutung. Denn am Tage wiirden 
sich die Stabheuschrecken durch ihre Bewegung leicht insektenfressenden 
Tieren verraten, die auf ihren Gesichtssinn eingestellt sind. Und da 
héhere, optisch orientierte Tiere, wie Vogel und Eidechsen, als Feinde 
fir Dixippus sicher in Frage kommen, so mag der Tag-Nachtrhythmus, 
der ja keineswegs, wie die Beobachtungen an Diapheromera zeigen, bei 
den Phasmiden eine allgemeine Erscheinung ist, sich durch Selektion 
herausgebildet haben, die von diesen Tieren ausgefiihrt wurde. Dies 
glaubt auch Srockarp fiir Aplopus Mayert annehmen zu miissen. 

Der biologische Nutzen der Katalepsie ist sogar experimentell nach- 
gewiesen. Einmal beschreibt STOcKARD einige Beobachtungen an Aplo- 
pus Mayer, der in kataleptischem Zustand von Hiihnern nicht bemerkt 
wurde. Viel tiberzeugender sind noch die Versuche von PLATE, die dieser 
in der Heimat der Tiere selbst, auf Ceylon, mit Dixippus und Phyllium 
anstellte. Er brachte die Versuchstiere zusammen mit einigen dort 
lebenden Eidechsen in einem Behalter unter, und konnte beobachten, 
da®B die Kidechsen nur bewegliche Tiere angriffen, an den kataleptischen 
aber achtlos voriiberliefen. Phyllien, die stets beweglicher waren als 
Stabheuschrecken, fielen auch viel schneller den Eidechsen zum Opfer, 
obwohl auch sie, solange sie sich ruhig verhielten, zwischen den Blattern 
der Futterpflanzen nicht bemerkt wurden. Auch in Versuchen von 
GRIMPE mit Hidechsen und grofen Fangheuschrecken zeigte sich deut- 
lich, daB die Katalepsie den Stabheuschrecken einen bedeutenden Schutz 
gewahrt. 

Fir die tibrigen Nebenumstinde der Katalepsie auBer dem Tag- 
Nachtrhythmus lat sich meist auch eine biologische Bedeutung finden. 
So dient der Fallreflex und der Festklammerreflex dazu, das Tier den 
Blicken eines Angreifers zu entziehen. Auch waihrend der Nacht sind 
die Stabheuschrecken ja nicht dauernd in Bewegung, sondern nur, wenn 
der Hunger sie dazu veranlaBt, und dies auch besonders nur dann, wenn 
ihr chemischer Sinn ihnen anzeigt, da® Futter in der Nahe ist. Es ist so, 
da®B die Tiere, wenn man sie ungestért liBt, auBer dem Aufguchen des 
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Futters und der kurzen FreBperiode andere LebensiuBerungen nur in 
geringem Mafe zeigen. Der Weg, den ein Tier in einer Nacht zuriicklegt, 
mag im ganzen etwa 20—40 cm betragen, oft verla®t es auch das Blatt, 
auf dem es sich befindet, gar nicht. 

Also in 6kologischer Hinsicht charakteristisch ist die Paneer die 
_ Bewegung in jeder Weise einzuschranken und dadurch die schon durch 
die Stabform bedingte Unauffalligkeit in maximaler Weise zu steigern. 


Auch noch ein weiterer Umstand arbeitet bei dem Zustandekommen dieser 
Unauffalligkeit mit. Dixippus hat namlich die Fahigkeit, seine Farbe zu wechseln. 
Durch diese Fahigkeit kann sich das Tier der Farbe seines Untergrundes anpassen. 

Freilich besteht dazu nur eine beschrankte Méglichkeit, denn die Art des Pig- 
ments l48t nur einen Wechsel vom dunkelsten Braun bis zu hellem Griin zu. 
Auch richtet sich, wie Verstiche von ATZLER zeigen konnten, die Farbe des Tieres 
nicht genau nach der des Untergrundes, sondern mafgebend ist hier, ob der 
Untergrund heller (griine Farbung der Tiere) oder dunkeler (braune Farbung der 
Tiere) als die gesamte iibrige Umgebung ist. Diese Farbanpassung mu8 besonders 
ginstig fiir das Tier sein, wenn es sich auf Pflanzen mit braunen Stengeln aufhalt. 

Morphologische wie physiologische Eigentiimlichkeiten arbeiten hier 
Hand in Hand, um einen Mimesefall vollkommenster Art entstehen zu 
lassen. 


Auf die ékologischen Beziehungen der Katalepsie zur Kaltestarre ist schon 
in dem betreffenden Abschnitt hingewiesen worden. 


Anhang: Katalepsie bei Phyllium. 

Auf die Katalepsie von Phyllium soll hier nur soweit eingegangen 
werden, wie es zur Diskussion des allgemeinen Problems der Entstehung 
und des Wesens der Katalepsie bei Phasmiden erforderlich ist. Ich be- 
schranke mich daher mehr auf die Darstellung allgemeiner Tatsachen, 
wihrend die Ergebnisse von mehr ins einzelne gehenden Untersuchungen 
an dieser Form in einer besonderen Abhandlung demnichst folgen sollen. 

Die kataleptischen Erscheinungen bei Phyllium treten lange nicht 
mit der Deutlichkeit zutage wie die bei Dixippus, und erst die Kenntnis 
der Katalepsie bei Stabheuschrecken legte es nahe, ahnliche Erschei- 
nungen bei Phylliwm zu analysieren. Grimpx, der die Katalepsie bei 
Phyllium untersucht hat, identifiziert derartige Zustaénde bei Phyllium 
und bei Dixippus ohne weiteres miteinander. Doch glaube ich, da man 
dazu nur mit gewissen Einschriinkungen berechtigt ist. Um dies naher 
auseinandersetzen zu kénnen, will ich zunaichst kurz die bei meinen 
Untersuchungen gemachten Feststellungen besprechen, die zum groBen 
Teil mit den Angaben GRIMPES tbereinstimmen. 

Phyllium zeigt Akinesen von oft recht langer Dauer, in denen es sich 
meist mit abwirts gerichteter Dorsalseite an der Unterseite von Blattern 
festhalt. Eine Flexibilitas cerea ist dabei vorhanden, kiinstlich gegebene 
Stellungen werden oft beibehalten, wenn auch meist nur ftir wenige 


Minuten. Doch verhalt sich das Tier nicht so wie Dixippus, ,,wie ein 
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Gestell aus Wachs und weichen Drahten‘‘ (ScumipT), sondern zeigt, 
wenn man seine Beine biegt, meist leichte Zuckungen. Ferner gelingt 
es zuweilen, ein Tier, das deutlich die flexibilitas cerea zeigt, durch opti- 
sche Reize zur Bewegung zu veranlassen. Wenn man einige Zeit (etwa 
5 Sekunden bis 1 Minute) iiber dem Kopf eines solchen Tieres einen 
Gegenstand hin- und herbewegt, so fiihrt es plétzlich mit den Vorder- 
beinen lebhafte Suchbewegungen nach diesem Gegenstand hin aus. 
Andere als optische von dem Gegenstand ausgehende Reize lieBen sich 
durch Dazwischenhalten einer Glasplatte ausschalten. 

Ebenso abweichend von dem Verhalten von Dixippus ist es auch, 
da8B man bei sich bewegenden Phyllien zuweilen an einzelnen Extremi- 
taten deutliche Flexibilitas cerea feststellen kann. So sind gar nicht 
selten die Vorderbeine in diesem Zustand, wahrend das Tier sich auf 
Mittel- und Hinterbeinen weiterbewegt. (Bei Dizippus kommt dies 
wahrend der Ortsbewegung nicht vor. Nur wenn das Tier schwache 
Schaukelbewegungen auf derselben Stelle ausftihrt, hat man zuweilen 
den Eindruck, als ob die an den Kopf gelegten Vorderbeine eine Flexi- 
bilitas cerea zeigten. Genau festzustellen, ob die Flexibilitas cerea der 
Vorderbeine schon wihrend der Schaukelbewegung der Mittel- und 
Hinterbeine eintritt, oder stets erst nach deren Aufhéren, ist mir nicht 
gelungen.) Gripe bildet ein Phyllium ab, das mit den Beinen der 
linken Seite an einem Zweig aufwiarts klettert, waihrend es die der rechten 
Seite starr von sich streckt. 

Man kann bei Phylliwm auch eine Art ,,Hrfassungshypnose* erzielen, 
wenn man es an den blattartigen seitlichen Verbreiterungen des Ab- 
domens ergreift und aufhebt. Es tritt dann oft Flexibilitas cerea der 
Beine und des Korpers ein, doch ist dieser Zustand nicht der als Akinese 
definierten Katalepsie von Dixippus véllig gleich, denn in den meisten 
Fallen zeigt ein in dieser Weise aufgehobenes Tier eine Bewegung der 
Fihler. In Zeitabstaénden von etwa 10 Sekunden reibt es deren Innen- 
flachen aneinander, sodafB ein gerade hérbares Gerausch entsteht. Auch 
der ganze Korper gerat dabei in leises Zittern, was man, wenn man das 
Tier mit der Hand festhalt, deutlich in den Fingerspitzen fiihlt. 

Es gelingt selten, ein ruhig dasitzendes Tier aufzuheben, ohne dab 
es beweglich wird, da man beim LosreiBen des Tieres von seiner Unter- 
lage einen starken Zug auf seine Beine ausiiben muB, der dann meist 
Bewegung veranlaBt. Sorgt man dann dafiir, daB seine Beine nicht mit 
irgendeinem Gegenstand in Bertthrung kommen, so tritt bald die soeben 
besprochene Erfassungshypnose ein. 

Legt man ein bewegungsloses Tier auf den Riicken, so bleibt es nur 
in der geringeren Zahl der Fille ruhig liegen, meist tritt sofort der Um- 
drehreflex ein. Unterdriickt man diesen jedoch einige Zeit, so tritt auch 
in Riickenlage Akinese ein, in der aber die Reizunempfindlichkeit und 
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die Tonusheraufsetzung recht gering sind. Der Zustand des Tieres er- 
innert dann sehr an die von SzymansKy beschriebene Hypnose der 
Kiichenschabe oder an die von BLErcH untersuchte Mechanohypnose der 
Laufkafer. 

Die Akinese der Phyllien ist manchmal mit einer besonderen Stellung 
verbunden, die an die Schutzstellung von Dixippus erinnert und dieser 
wahrscheinlich auch homolog ist. Doch gleicht sie dieser keineswegs 
vollig, denn einmal ist es den Phyllien schon wegen: der lappigen seit- 
lichen Anhange der Vorderbeine nicht méglich, das Vorderbeinpaar in 
paralleler Anordnung zur Achse des Kérpers an den Kopf zu legen, wie 
dies Dixippus tut, sondern dies kann nur mit einiger Annaherung ge- 
schehen, ferner werden die Beine des 2. und 3. Beinpaares nicht wie bei 
Stabheuschrecken ausgestreckt an den Korper gelegt, sondern im Knie- 
gelenk eingeknickt, sodafi das Femur nach hinten, Tibia und Tarsen 
aber nach vorn zeigen. Beim Mannchen ist auch die Haltung der Fiihler 
anders als bei den untersuchten Dixippus-Weibchen. Die Fiihler werden 
nicht nach vorn ausgestreckt, sondern iiber den Riicken nach hinten ge- 
legt. Doch sind sie bei Mannchen im letzten Larvenstadium noch stets 
nach vorn gerichtet. Auch in dieser Stellung zeigen die Tiere gewohnlich 
keine gréBere Unempfindlichkeit gegen mechanische Reize als bei ge- 
wohnlicher Ruhestellung. 

Fir Phyllium besonders charakteristisch ist die Schaukelbewegung. 
Bei Dixippus zeigte sie sich nur, wenn das Tier gerade aus der Kata- 
lepsie erwachte oder in diese verfiel. Hier ist sie aber bei den Bewegungen 
der Tiere eine fast standige Begleiterscheinung. Nur wenn man die 
 Phyllien durch Aufheben und Beriihrung in die héchstmégliche Aktivitit 
versetzt, fillt sie fort. Sonst ist aber fast jede Bewegung mit einem — 
Schaukeln des Tieres verbunden. Wenn es lebhaft klettert, wenn es 
friBt, stets ist eine Schaukelbewegung wenigstens angedeutet. Selbst ein 
auf einer Stelle sitzendes Phyllium fihrt diese Bewegung oft langere Zeit 
aus, und wenn die Tiere auf einem Eichenzweig mit harten Blattern 
sitzen, kann man oft viele Minuten lang ein rhythmisches Klopfgeriusch 
héren, das beim AnstoBen der Abdominalauswiichse an die Eichenblatter 
‘entsteht. In einem festen Zusammenhang mit den akinetischen Er- 
scheinungen steht die Schaukelbewegung also hier nicht. 

Im Gegensatz zu den Stabheuschrecken sind die wandelnden Blatter, 
worauf Puate hinweist, recht bewegliche Tiere. Sie bewegen sich im 
Gegensatz zu Dixippus auch am Tage recht haiufig und zuweilen mehrere 
Stunden lang. 

Es ist recht schwierig, dieses wechselvolle Verhalten von Phylloum 
in die von uns zur Verfiigung stehenden Begriffe einzuordnen. GRIMPE, | 
mit dessen Angaben meine Beobachtungen in den Grundziigen iiberein- 
_ stimmen, belegt in seiner umfassenden Darstellung der akinetischen Er- 
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scheinungen bei Phylliwm diese Zustande mit der Bezeichnung ,,Auto- 
katalepsie’. Auch die Schaukelbewegung wird in diese Bezeichnung ein- 
begriffen. Piavs, der wahrend seines Aufenthaltes auf Ceylon mit Phyl- 


lien arbeitete, bezeichnet die Akinese dieser Phasmiden ebenfalls als 
Katalepsie, doch beschreibt er das Schaukeln unter den Bewegungser- 


scheinungen. 


Zweifellos ist die Akinese von Phyllium zuweilen eine kataleptische. 
Doch treten alle Erscheinungen, die der von uns gebrauchten Definition 
gemaiB zur Katalepsie gehéren, nur recht selten gleichzeitig auf. In den 
meisten Fallen zeigt sich im jeweiligen Zustand der Tiere nur ein Tez 
der Katalepsiesymptome. Eine Herabsetzung der Reizempfindlichkeit ist 
oft trotz volliger Akinese nicht bemerkbar. Dann wieder finden wir eine 
deutlich erkennbare Flexibilitas cerea ohne gleichzeitige Akinese, ja 
selbst, wie wir gesehen haben, wahrend der Ortsbewegung!. Dies wider- 
spricht rein begrifflich der Definition der Katalepsie. Denn diese, wie die 
tierische Hypnose iiberhaupt, ist in erster Linie durch Bewegungslosig- 
keit charakterisiert, und diese Grundforderung finden wir hier nicht ver- 
wirklicht. Wir kénnen also in vielen Fallen von einer Katalepsie im 


-strengen Sinne bei Phylliwm nicht sprechen. 


Einige Autoren glauben, wenn auch Akinese fiir die tierische Hypnose 


das am meisten charakteristische Merkmal ist, doch bei leichter Bewegung > 


noch von einer Hypnose sprechen zu kénnen. So spricht HOFFMANN eine 
Akinese bei Limnotrechus, bei der das Tier hoch den Riissel bewegt, noch 
als ,,echte Hypnose“ an. Auch bei Szymansxky schlieBt eine Fiihlerbe- 
wegung des Versuchstieres diese Bezeichnung nicht aus?. 
Wo man die Grenze zwischen Hypnose und nicht hypnotischem Zu- 
stand legen will, das bleibt letzten Endes dem Urteil des einzelnen iiber- 
lassen. Meines Erachtens ist es jedoch besser, nicht die Bezeichnung fiir 
den Gesamtkomplex auf einzelne Teilerscheinungen auszudehnen, wenn 
fiir jede dieser Erscheinungen ein besonderer Begriff existiert. Um anzu- 
deuten, da die bei Phylliwm beobachtete Akinese und Flexibilitas cerea 
mit kataleptischen Erscheinungen in dem Zusammenhang stehen, daB 
sie bei gleichzeitigem Auftreten und bei Hinzutreten der Analgesie eine 
definitionsgemi fe Katalepsie darstellen, will ich auch hier von ,,partieller 
Katalepsie“ sprechen. Doch ist hier die partielle Katalepsie nicht wie bei 
den auf S. 627 behandelten Versuchen mit Dixippus eine auf einen Teil 


1 Nach Grime soll zuweilen auch bei Tieren in Schaukelbewegung noch 
, Gefihllosigkeit‘ weiterbestehen (eine Beobachtung, die ich bei meinen Versuchs- 
tieren nie habe machen kénnen). 

? GRIMPE spricht sogar noch von Katalepsie, wenn ein auf den Riicken ge- 
fallenes Tier mit Hilfe der Elytren die Umdrehbewgeung ausfiihrt. Er sagt: 
selbst wenn das Tier beim Fall in kataleptischem Zustande ist, findet diese Wen- 


dung statt, so daf die Tatigkeit der Elytren hierbei wohl kaum als aktiv anzu- 
sprechen ist.‘ 
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des Kérpers beschrankte, dort aber vollstandige Katalepsie, sondern sie 
ist in ihren Symptomen unvollstindig, also nicht ,,lokal-partiell, son- 
dern ,,symptomatisch partiell. 

Exgentliche Katalepsie ist also bei Phyllium recht selten, dagegen sind 
lange Akinesen und Flexibilitas cerea, also die Kennzeichen einer par- 
_tiellen Katalepsie, recht hautig zu beobachten. Auch ist bei eigentlicher 
Katalepsie deren Grad im Verhaltnis zu dem bei Dixippus auBerordent- 
lich gering, meist nur eben hoch genug, daB wir mit unseren Unter- 
suchungsmethoden den Zustand des Tieres als Katalepsie erkennen 
k6énnen. 

Was die Schaukelbewegung anbelangt, so ist ihre Zugehorigkeit zu den 
Katalepsiesymptomen hier noch viel fraglicher als bei Dixippus, tritt 
doch, wie wir gesehen haben, das Schaukeln nur zu oft ohne jedes Kata- 
lepsiesymptom auf, auch bei lebhafter Bewegung und beim Fressen. Ob 
wir in ihr trotzdem eine partielle Katalepsie zu erblicken haben, die sich 
ganzlich von dem Katalepsiekomplex losgelést hat, oder eine ganz selb- 
standige Erscheinung, bleibt fraglich, doch halte ich das letztere fiir 
wahrscheinlich. 

Hine spezifische Reaktion darauf, da das Tier vom Wind getroffen 
wird, wie dies GRIMPE annimmt, ist die Schaukelbewegung nicht, sondern 
das Tier schaukelt iiberhaupt immer, wenn es durch irgendwelche Reize © 
veranlaBt wird, seine Akinese aufzugeben. Auch ist die Schaukelbe- 
wegung nicht geeignet, die mimetische Wirkung der blattformigen Ge- 
stalt des Tieres zu verstarken, die schaukelnden Tiere sind vielmehr recht 
auffallig, wahrend auf einem vom Wind bewegten Zweig das Tier schon 
in einer fiir seine Mimese ausreichenden Weise passiv bewegt wird. Wir 
k6nnen — soweit die heutige Kenntnis der hierher gehérigen Tatsachen 
reicht — das Schaukeln vielmehr als einen dkologisch anscheinend be- 
deutungslosen Ausdruck fiir einen besonderen Erregungszustand des 
Tieres auffassen, zumal sich ahnliche, dem Beobachter sozusagen zweck- 
los erscheinende Bewegungen auch bei mit Phylliwm gar nicht naher ver- 
wandten Insekten zeigen. 

Eine solche 6kologisch wahrscheinlich bedeutungslose Bewegung 
konnte ich bei Hydrometra beobachten: Wenn man das Tier durch Be- 
rihrung zu lebhafter Fluchtbewegung veranlaBt, und es dann nach 
einiger Zeit wieder zur Ruhe kommt, so fiihrt es in Zeitabstanden von 
etwa 5—10 Sekunden eine besondere Bewegung aus, bei der ruckartig 
alle Beine im Kniegelenk eingeknickt werden, so daB der Kérper des 
Tieres sich abwarts bewegt, bis er fast den Boden beriihrt. Ebenso ruck- — 
artig schnellt dann auch der Kérper in seine normale Lage zuriick. Diese 
Bewegung kommt beim langsamen Vorwiirtsschreiten des ‘Tieres wie 
auch bei sonst vélliger Ruhe vor. 

Uber die verschiedenen Moglichkeiten der phylogenetischen Heraus- 
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bildung der Schaukelbewegung ist bereits bei der Behandlung dieser Er- 
scheinung bei Dixippus einiges gesagt worden. 

PLATE ist der Ansicht, daB sich die Katalepsie bei Phyllium noch 
nicht so weit herausgebildet habe, wie bei Dixippus, und daB sie deshalb 
noch recht unvollkommen sei. Diese Erklirung hat sicher den Vorzug 
vor der umgekehrten, daf sich die Katalepsie in ihrer Auspragung bei 
Phylliwm riickgebildet habe, da bei Tieren mit auffallender Ahnlichkei 
mit unbewegten Pflanzenteilen eine Selektion immer auf eine Ver 
starkung und Verlangerung der Akinese hinwirken muB, nicht umgekehrt. q 
Da wir nun sehen, daB bei Phylliwm die einzelnen Komponenten der 
Katalepsie unabhingig voneinander auftreten, und nur in besonders 
giinstigem Falle zu einer definitionsgemaBen Katalepsie zusammen- 
treten, so konnte man vielleicht daraus den SchluB ziehen, daB die Kata- 
lepsie der Phasmiden allgemein erst durch Zusammenfigung dieser Kom- 
ponenten entstanden sei. Doch zu einem abschlieBenden Urteil tiber 
diesen Sachverhalt zu kommen, wird erst méglich sein, wenn Unter- 
suchungen tiber eine gréBere Anzahl von Phasmidenarten vorliegen. 

Mit der biologischen Bedeutung der Katalepsie bei Phylliwm hat sich 
vornehmlich PuLatE beschaftigt, und zwar in Ceylon selbst, besonders 
experimentell. Er fand, da die wandelnden Blatter meist nur dann von 
Eidechsen, ihren natiirlichen Feinden, gefunden wurden, wenn sie sich 
bewegten, und daB sie deshalb gegentiber den Stabheuschrecken, die sich — 
am Tage viel weniger bewegen, im Nachteil waren. 


"i 


Anhangsweise méchte ich eine Beobachtung von Brut, deren Originalver- 
offentlichung ich nicht habe finden kénnen, mit THEstnes Worten anfiihren, da 
sie in unseren Zusammenhang gehért. Es handelt sich um eine Mitteilung tiber 
einige Blattheuschrecken, die in den Weg von Treiberameisen gerieten. ,,Wah- 
rend einige der Blattheuschrecken vor Schreck in Bewegungslosigkeit verfielen, 
und infolgedessen von den Ameisen unbeachtet blieben, suchten andere zu ihrem 
Verderben das Heilin der Flucht.“‘ Wir méchten nur darauf aufmerksam machen, 
daB die Treiberameisen nach den Untersuchungen von Wasmann fast vollkom- 
men unentwickelte Sehorgane haben und sich nur durch den Geruch und den 
Tastsinn orientieren. Ob die angefiihrte Beobachtung vielleicht ganz neue Ge- 
sichtspunkte in die hier behandelte Frage zu bringen vermag, sei dahingestellt. 
Der Sachverhalt 1a8t sich nicht genauer nachpriifen, da fiir die beobachteten 
Ameisen wie Blattheuschrecken eine Artangabe fehlt. 


3. Die Katalepsie bei Wasserliufern. 


a) Bisherige Arbeiten und allgemeine Ubersicht iiber hypnotische 
Erscheinungen bei Wasserliufern. 


Mit der Biologie der Wasserlaiufer hat sich besonders eine Reihe ameri- 
kanischer Autoren beschiaftigt, so Ritey, W. Horrman, EssEnsBerc, 
ParsHLey. Doch sind in ihren Arbeiten hypnotische Erscheinungen sehr 
kurz behandelt, meist wird nur die Tatsache ihres Auftretens erwaihnt. 
Dieselbe Erscheinung wird zuweilen auch als ,,Thigmotaxis‘‘ beschrieben. 
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: Speziell mit den hypnotischen Erscheinungen bei diesen Wanzen be- 
schaftigt sich nur eine Arbeit von R. W. HorrMann (Géttingen 1921). 


Dieser Autor beobachtete bei Limnotrechus lacustris, daB dieser Wasserlaufer 
in einen hypnotischen Zustand gerat, wenn sein Koérper mit einer festen Unter- 
_ lage in Beriihrung kommt, z. B. wenn er auBerhalb des Wassers an Gegenstanden 
_ herumklettert. Er zeigt dann weitgehende Analgesie, Unempfindlichkeit gegen 

_ optische und Beriihrungsreize, ebenso gegen passive Lageverinderung. Auch 
JaBt sich bei dieser Hypnose eine besondere Stellung beobachten: Die beiden 
sien Beinpaare werden gerade nach vorn gestreckt, das letzte nach hinten. 
__ HorrMann sah die Ursache zu dieser Hypnose darin, dafB die feinen Harchen 
_ der Unterseite des Tieres mit dem Untergrund in Beriihrung kommen, was nach 
seiner Meinung sofortige Akinese zur Folge hat. Den Zustand experimentell her- 
vorzurufen gelang ihm nicht. Nur durch Niederdriicken des Tieres auf Watte 
und Festhalten konnten akinetische Zustande ausgelést werden, bei denen das 
Tier aber meist noch den Riissel bewegte. 

Besser gelang es auf eine andere Methode, eine Hypnose zu erzielen: Das Tier 
wurde von oben mit der Pinzette am Femur eines Beines ergriffen und hochge- 
hoben, worauf dann meist unverziiglich Hypnose eintrat. Horrmann bezeichnet 
diese Akinese unter Beriicksichtigung des sie hervorbringenden Reizes als ,,#r- 
fassungshypnose*‘. Auch in ihr zeigt das Tier alle fiir eine Hypnose zu fordernden 
Higenschaften: Inaktivitat, Aufhebung des Lagekorrektionsvermégens, herab- 
gesetzte Reizempfindlichkeit, kataleptische Zustande und Analgesie. Auch wenn 
der Wasserlaufer nicht gleich nach dem Erfassen in Akinese fiel, trat doch nach 

_ einiger Zeit diese Erfassungshypnose ein. Wahrend bei der durch Niederdriicken 
der Tiere ausgelésten Hypnose eine Ermiidung eine Rolle spielen konnte, war 
dieses Moment bei der durch Pinzettenerfassung ausgelésten Hypnose vdllig aus- 
geschlossen. Wurde das Tier langere Zeit an der Pinzette haingend gehalten, so 
traten Perioden von Hypnose und Zappelbewegungen abwechselnd auf. 

HorrMann konnte zeigen, daB die Dauer der Hypnose verlangert wird, wenn 
man das an einem Bein hangende Tier mit einem Gegenstand in Berihrung 
bringt. Um diesen Reiz, den der Autor ,,passiven Bertihrungsreiz‘‘ nannte, auf 
das Tier einwirken zu lassen, wurden verschiedene K6rperteile des Versuchstieres 
mit Holzstiickchen, Wattefasern oder Wachs in Kontakt gebracht. Auch zeigte 
sich eine Verlangerung und Verstirkung der Hypnose, wenn die Beine des han- 
genden Tieres mit einem Fliissigkeitsspiegel in Beriithrung gebracht wurden. Ahn- 
lich hypnoseverlangernd erwies sich ein ,,aktiver Bertihrungsreiz“, darin be- 
stehend, daB der Wasserlaufer mit einer Nadel betupft wurde. Aktiver wie 
passiver Beriihrungsreiz verlangerten die Hypnose erheblich. Wahrend dieser 
zeigte sich eine Reflexerregbarkeit: Brachte man einen Gegenstand mit den 
Tarsen in Beriihrung, so zeigten die Beine die Tendenz, den betreffenden Gegen- 
stand zu umklammern. Dies fiihrte dazu, da ein leichter Kérper, wie ein Stiick- 
chen Papier, von den Beinen festgehalten wurde. 

DaB die Erfassungshypnose eine echte tierische Hypnose ist, zeigte sich auch 

-darin, daB es gelang, das Tier auch nach Aufhéren des Reizes, also des Festhaltens 
mit der Pinzette, in bewegungslosem Zustande zu halten. Dies war dadurch zu 
erreichen, daB der Autor das Versuchstier vorsichtig mit dem Riicken nach unten 
auf eine Pappscheibe legte, und dann die Pinzette unter Vermeidung jeder Kr- 
schiitterung entfernte. 

SchlieBlich bespricht HorrMann noch zwei biologisch bedeutsame Hypnosen, 
namlich eine bei der Copula, wobei beide Tiere davon betroffen werden sollen, 
und eine zweite beim FreBakt der Wasserlaufer. Beide Erscheinungen will ich in 
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einem spiteren Abschnitt noch im Vergleich mit eigenen Beobachtungen be- 


handeln. ; 
Als Hauptauslésungsfaktor der tierischen Hypnose der Wasserlaufer sieht 


Horrmann also Berihrungsreize an, denen er iiberhaupt eine weitgehende Be- 
deutung bei der Auslésung tierischer Hypnose beimessen zu k6énnen glaubt. 

Ein bewegungslos an einem Gegenstand sitzender Gerris befindet sich 
nicht in jedem Falle in einem hypnotischen Zustand. In einem Teil der 
Falle geht das Tier schon auf optische Reize hin wieder zur Bewegung 
iiber, zeigt also nicht die definitionsgemaB mit einer Hypnose verbundene 
Reizunempfindlichkeit. In anderen Fiillen tritt auf optische Reize keine 
Bewegung ein. Doch ist der Ausfall dieser Reaktion noch kein sicheres 
Kriterium fiir das Vorhandensein einer Hypnose. Erst wenn das Tier 
bei leichter Berithrung Reizunempfindlichkeit zeigt, kann man mit Sicher- 
heit auf eine Hypnose schliefen. 

Die Reizunempfindlichkeit ist manchmal recht gering, oft jedoch auf- 
fallend hoch. Eine Verstiimmelung, wie stiickweises Abschneiden der 
Beine wird oft gar nicht oder nur mit einem leisen Zucken beantwortet. 
Versucht man in derselben Weise, wie dies beim kataleptischen Dixippus 
zur Priifung des Zustandes seiner Muskulatur geschah, ein Bein des 
Tieres zu biegen, so gibt dies einem geringen Druck nach und behAlt eine 
ihm kinstlich gegebene Stellung bei. Dies ist, ebenso wie der leichte 
Widerstand, den die Extremitit dem Biegen entgegensetzt, ein Zeichen 
dafiir, daB8 der Zustand der Beinmuskulatur hypertonisch ist. Bei einem 
hypotonischen Zustand mi®te die Extremitat sogleich dem Gesetz der 
Schwere folgend absinken. Mit anderen Worten, wir haben hier die Er- 
scheinung der Flewibilitas cerea vor uns und kénnen mit demselben Rechte 
wie bei Diaippus die Akinese bei Gerris als Katalepsie bezeichnen. 
Wahrend HorrMann unter Katalepsie nur eine Nebenerscheinung der 
Hypnose versteht, will ich auch hier diesen Ausdruck stets zur Bezeich- 
nung der ganzen Erscheinung benutzen. 

Die von HorrMann angefiihrte Stellung von Gerris mit parallel zur 
Achse des Kérpers ausgestreckten Beinen ist keine notwendige Begleit- 
erscheinung der Katalepsie, wird aber in vielen Fallen, in denen sich dann 
auch alle anderen Katalepsiesymptome in sehr ausgepriigter Weise zeigen, 
vom Tier spontan angenommen. Man kann in dieser Stellung den kata- 
leptischen Zustand eines Tieres ohne niihere Untersuchung erkennen. Ein 
Vergleich dieser Haltung mit der Stellung von Dixippus im héchsten 
Grade der Katalepsie ergibt, daB hier eine genaue Ubereinstimmung vor- 
liegt. In Analogie zu der von Scuterp eingefiihrten Bezeichnung dieser 
Stellung bei Dixippus soll im Folgenden auch fiir die entsprechende Hal- 


tung der Wasserlaufer stets die Bezeichnung , Schutzstellung gebraucht 
werden. 
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b) Stellungen, Grad und Reizwirkungen bei der Katalepsie. 


Bei der Erfassungshypnose nehmen die Wasserliufer meist eine fir 
diese typische Haltung ein, in der alle Beine moglichst geradegestreckt 
werden, nur die Vorderbeine sind in vielen Fallen gekriimmt. Und zwar 
sind die Beine des 1. und 2. Paares nach vorne, die des 3. nach hinten ge- 
richtet, immer in einem Winkel von etwa 40° zur Korperachse des Tieres 
seitwarts gestreckt. Doch zeigen sich nicht allzu selten Abweichungen 
von dieser Stellung; es sind etwa die Beine in den Kniegelenken einge- 

knickt, auch zeigen die Wasserlaufer bei diesen Ver- 
suchen manchmal die typische Schutzstellung, also 
ein Anlegen aller Beine, mit Ausnahme natiirlich des- 
jenigen, an dem das Tier mit der Pinzette gehalten wird. 


\\ pee 


Abb. 22. Abb. 23. Abb. 24. 


Abb. 22. Limnoporus rufoscutellatus in einer durch Klopfen auf den Thorax ausgeldsten Akinese. 

In Riickenlage. Etwas vergréBert. — Abb. 28. Limnoporus in kataleptischer Akinese, die dadurch 

ausgelést ist, daB mit einer Pinzette dorsal auf den Thorax des Tieres geklopft wurde. Etwas 

vergroBert. — Abb. 24. Limmoporus in spontan angenommener kataleptischer Ruhestellung an 
der Glaswand seines Aquariums sitzend. Natiirliche GroBe. 


Alle diese Stellungen kommen auch bei der spontanen Katalepsie vor. 
Eine sozusagen ,,ideale‘‘ Schutzstellung ist bei dieser allerdings nicht ge- 
rade haiufig zu beobachten, sondern meist richtet sich auch diese Haltung 
etwas nach dem Untergrund. Zuweilen kann man es der Stellung eines 
Tieres gar nicht ansehen, da Katalepsie vorliegt, sondern bemerkt dies 
erst, wenn man das Tier genauer untersucht, so da man auch hier wie 
bei den Stabheuschrecken von einer kataleptischen Ruhestellung sprechen 
kann. 

Es ist auch ohne groBe Schwierigkeiten méglich, eine Katalepsie unter 
gleichzeitigem Annehmen der Schutzstellung experimentell hervorzuruten. 
Man erreicht dies, indem man das Tier mit dem Riicken auf eine feste 
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Unterlage legt und dann einige Male leicht mit der Pinzette auf die Unter- 
seite seines Thorax klopft. Den einzelnen StéBen folgen dann ruckartige 
Bewegungen der Beine, welche schlieBlich die fir die Schutzstellung typi- 
sche Haltung einnehmen. Das Tier bleibt unter allen Erscheinungen der 
Katalepsie einige Zeit in dieser Stellung liegen. Es erwacht dann spontan, 
doch ist es auch leicht méglich, schon vor dem spontanen Erwachen das 
Tier wieder in den beweglichen Zustand zu bringen, wenn man einen von 
den mechanischen Reizen anwendet, die sich auch bei Stabheuschrecken 
zur Aufhebung der Katalepsie als wirksam erwiesen, namlich Anblasen 
oder Bertthrung der Tarsen. 

Es ist nicht einmal nétig, das Tier zur Auslésung der Schutzstellung auf den 


Riicken zu legen, es geniigt auch, wenn man es in normaler Lage festhalt und 
leicht auf die Dorsalseite seines Thorax klopft. Auch dann wird ebenso wie in 


Abb. 25. Abb. 26. 


Abb. 25. Limnoporus rufoscutellatus. Zwei tote Tiere. Zum Vergleich mit der Haltung kata- 
leptischer Tiere. — Abb. 26. Limnotrechus thoracicus in experimentell ausgeléster Katalepsie, 


kurz vor dem Erwachen. Etwas vergr6Bert. 


Riickenlage bald die Schutzstellung eimgenommen. Der auf das Tier ausgeiibte 
Reiz ist in beiden Fallen derselbe, eine Erschiitterung des Thorax. 

In den meisten Fallen ist bei dieser Behandlung der Tiere die Schutz- 
stellung eine ganz typische, d.h. alle Extremititen sind eng an den 
Korper gelegt. Doch kommen — in allerdings seltenen Fallen — Ab- 
weichungen davon vor. Die hiufigste von diesen ist die, daB die Mittel- 
beine im Kniegelenk eingeknickt werden; waihrend das Femur nach vorne 
zeigt, sind Tibia und Tarsen nach riickwirts eng an den Kérper gelegt. 
Nicht viel seltener ist eine Stellung, bei der das mittlere Beinpaar anstatt 
nach vorn ganz nach hinten gerichtet ist (Abb. 26). Diese Stellung be- 
schreibt auch Riney fiir den amerikanischen Gerris remigis Say; sie 
scheint fiir diese Art die normale Haltung waihrend der Katalepsie zu sein. 

SchlieBlich kommen auch Abweichungen in der Art der Stellung vor, 
die durchaus individuellen Charakters sind. Z. B. streckte ein bestimmtes 
Tier in der Schutzstellung stets Tibia und Tarsen des linken Mittelbeines 
seitwarts; es nahm an vier aufeinanderfolgenden Tagen stets genau diese 
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Stellung ein. Ahnliche geringfiigige Abweichungen traten auch bei ande- 
ren Tieren mit steter Wiederholung auf, wahrend in wieder anderen Fallen 
derartige Besonderheiten der Stellung nach einiger Zeit verschwanden. 
Als Ursache solcher abweichenden Verhaltensweisen diirften daher eben- 
sowohl irgendwelche anatomischen individuellen Besonderheiten, wie 
auch solche rein physiologischen Charakters, also voriibergehende ,,Stim- 
mungen* in Betracht gezogen werden koénnen. 

Der Umstand, daf auf denselben Reiz hin verschiedene kataleptische 
Stellungen eintreten kénnen, und daB andererseits dieselbe Stellung 
durch verschiedene Reize ausgelist werden kann, weist darauf hin, daB 
hier keine strengen Grenzen zwischen den einzelnen kataleptischen Zu- 
standen zu ziehen sind. Untersuche ich beispielsweise ein Tier, das sich 
in einer kataleptischen Ruhestellung befindet, so kann ich aus seinem 
Verhalten in keiner Weise erkennen, ob es spontan, ob es auf einen 
Klopfreiz hin oder weil es an einem Bein festgehalten wurde, diesen Zu- 
stand angenommen hat. Entsprechendes gilt auch fiir die Schutzstellung. 
Ich glaube also nicht fehl zu gehen, wenn ich die ,,Erfassungshypnose‘‘ 
und die ,,Einschleichhypnose“ (spontane Katalepsie) Horrmanns, wie 
die durch Klopfen auf den Thorax hervorgerufene Katalepsie als ein und 
dieselbe Erscheinung ansehe bzw. als verschiedene Grade einer solchen, 
was sogleich naher besprochen werden soll. Es ertibrigt sich dann aber, 
eine Unterscheidung verschiedener Hypnoseformen nach der Entstehungs- 
art zu treffen. 

Der Unterschied im Zustande des Tieres, der durch die jeweilige 
Stellung charakterisiert wird, ist vielmehr anderer Art: Er ist kein prin- 


zipieller, sondern nur ein quantitativer, d. h. es sind, wie sich bei genauer 


Untersuchung herausstellt, alle Katalepsiesymptome bei den einzelnen 
Stellungen in verschieden stark ausgepragtem Mafi{e vorhanden. Man 
kann daher — allerdings mit einigen EKinschrankungen — von der Stel- 
lung des Tieres auf den Grad seiner Katalepsie schlieBen. 

Den héchsten Grad der Katalepsie erreicht demnach ein Tier, welches 
spontan die Schutzstellung angenommen hat, wahrend die unter experi- 
mentellen Bedingungen auftretende Katalepsie mit Schutzstellung wegen 
ihrer weit geringeren Dauer und leichteren Aufhebbarkeit einen niedri- 
geren Grad darstellt. Die nichste Stufe wire dann die Erfassungshyp- 
nose, bei der ja meist noch eine besondere Stellung der Beine zu beobach- 
ten ist, und schlieBlich als geringster Grad wire die Katalepsie eines 
Tieres anzusehen, dessen Stellung sich von der eines ruhenden Tieres 
nicht unterscheidet. ‘ 

Diese Zusammenstellung kann jedoch nur als schematisierende Uber- 
sicht dienen. Denn wenn die Stellung auch in den meisten Fallen den 
Grad der Katalepsie charakterisiert, so gibt es hier auch gar nicht seltene 
Ausnahmen. So kann es vorkommen, daB sich ein spontan bewegungs- 
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loses Tier in Ruhestellung bei genauer Untersuchung in ebenso hohem 
MaBe kataleptisch zeigt, wie eins, das die Schutzstellung angenommen hat. 

Gerade bei der spontan angenommenen Katalepsie ist der Grad der- 
selben ein recht verschiedener. Ist ein Wasserlaufer beim Klettern an 
einer geneigten Ebene zur Ruhe gekommen, so reagiert er zunachst noch 
auf optische Reize. Dies fallt nach einiger Zeit fort, das Tier zeigt sich 
aber gegen Berithrung noch recht empfindlich. Sitzt es aber erst eine halbe 
Stunde still, und hat es die Schutzstellung angenommen, so kann man es, 
mit Ausnahme der Tarsen, iiberall am Korper berihren, ohne da es eine 
Reaktion zeigt, und kann seinen Beinen eine kiinstliche Stellung geben, 
die einige Zeit beibehalten wird. 

Nie zeigt sich jedoch die Unempfindlichkeit gegen mechanische Reize 
in so vollkommener Form, wie bei den erwachsenen Stabheuschrecken. 
Hochstens der des ersten oder zweiten Larvenstadiums von Diaxippus, 
also einem geringeren Grade von Unempfindlichkeit, kame sie gleich. 
Eine kataleptische ,,Briicke‘‘ herzustellen gelingt nur ganz selten, auch 
darf man dabei das Tier nicht ganz auf die Enden seiner Beine legen. 
Die Durchbiegung des KG6rpers ist dabei eine starkere, die Tonusherauf- 
setzung ist also eine geringere als bei den Stabheuschrecken. 

Auch hier ist, wie bei Dixippus, die Wirkung eines Reizes von anderen 
gleichzeitig auf das Tier einwirkenden Faktoren abhingig. Wenn man 
z. B. einen Wasserlaufer am Femur eines Beines festhalt, und dadurch 
Katalepsie eingetreten ist, so kann man oft seine Tarsen beriihren, ohne 
da im geringsten eine Reaktion eintritt. Legt man das Tier jedoch mit 
dem Riicken auf eine Unterlage und befreit es aus der Pinzette, so be- 
darf es nur einer leichten Bertthrung der Tarsen, um die Umkehrreaktion 
auszulésen. Auch wenn man ein Tier durch Klopfen auf den Thorax zum 
Annehmen der Schutzstellung veranlaft, sind nur, so lange man diese 
Behandlung fortsetzt, katalepsieaufhebende Reize unwirksam. Es wird 
also ganz allgemein von zwei gleichzeitig gebotenen Reizen je nach der 
Starke der eine oder der andere die dafiir charakteristische Reaktion aus- 
lésen, und erst wenn der eine fortfallt, kann man auf sicheren Erfolg des 
anderen rechnen. 

Wahrend bei Velia, wie spater noch genauer besprochen werden soll, 
eine stiirkere mechanische Reizung des Tieres auch eine langere Akinese 
zur Folge hat, lief sich bei Gerris ein derartiger Zusammenhang nicht 
einwandfrei feststellen. Ich machte zur Untersuchung dieser Frage Ver- 
suche mit Weibchen von Limnotrechus lacustris, in der Weise, daB ich die 
Versuchstiere durch Klopfen auf den Thorax in Katalepsie versetzte, und 
einmal mit der Reizung sofort aufhérte, wenn Katalepsie eingetreten war, 
dann bei Wiederholung des Versuchs nach einer halben Stunde die 
Reizung noch 15 Sekunden nach Kintreten der Katalepsie fortsetzte. 
Dies machte ich mit 25 Tieren. Mit weiteren 25 Tieren machte ich es 
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genau umgekehrt, indem ich sie zuerst durch starke Reizung, dann nach 
einer halben Stunde durch schwache Reizung in Katalepsie versetzte. 
Die Daten beider Versuchsserien sind in Tabelle 6 zusammengestellt. 


Tabelle 6. Dauer der Akinese in Sekunden. 


“i ois Bei starker Reizung Bei starker Reizung a Agree, 

rr | 16 13 18 

4 9 19 22 
12 8 5 1 
23 19 29 26 

1 Vf 16 13 
19 20 24 19 
17 14 31 20 

8 11 14 13 

5 7% a 10 
12 8 24 16 
16 12 21 16 
19 13 29 13 

vl | 4 2 19 
21 26 11 14 
26 12 13 a 

6 1) 6 12 
11 14 18 16 
18 11 23 18 
11 3 19 18 
13 15 21 20 
21 19 5 13 

9 16 21 15 
13 14 9 10 
17 19 14 M 
25 | 17 22 | 11 

Der jeweilige Mittelwert betragt: 
13,8 Sek. 12,9 Sek. 16,6 Sek. 15,1 Sek. 


Es tritt also hier kein deutlicher Unterschied zutage. 

Wurde ein Gerris nach dem Erwachen aus einer kiinstlich hervorge- 
rufenen Akinese gleich wieder durch Beklopfen des Thorax in Katalepsie 
versetzt, so nahm durchschnittlich die Dauer der aufeinanderfolgenden 
Akinesen ab, bis das Tier véllig refraktaér wurde oder Anzeichen der Er- 
schépfung zeigte, in welchem Falle es sich itberhaupt nicht mehr zur Be- 
wegung veranlassen lie}. Wurden die zu solchen Versuchen verwandten 
Tiere am folgenden Tage untersucht, so lieBen sich irgendwelche Schadi- 
gungen durch den Versuch nicht feststellen. Von zwélf derartigen Ver- 
suchen, die ich ausfiihrte, seien fiir vier die Daten wiedergegeben (Ta- 


belle 7). 
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Tabelle 7. Dauer aufeinanderfolgender Akinesen in Sekunden. 


il 19 PA. 31 Bt 12 4. 6 
21 12 10 8 
6 16 9 4 
6 14 2 4 
a 18 10 5 
2 7 5 refraktar 
refraktar 11 18) 
9 4 
14 refraktar 
7 
8 
4 
2 
4 
2 
16 
Erschépfungszustand 


c) Optische Reize. 

Da Gerris in erster Linie optisch orientiert ist — Reaktion auf Gehér- 
oder Geruchsreize habe ich nicht beobachten kénnen — so fiihrt er im 
beweglichen Zustand lebhafte Fluchtbewegungen aus, wenn sich irgend- 
ein gréBerer Gegenstand ihm nahert. Dagegen ein kataleptisches Tier 
reagiert, wie gesagt, tiberhaupt nicht auf optische Reize. Wenn ein 
Wasserlaufer spontan in den kataleptischen Zustand iibergeht, so ist 
nach dem Eintritt der Akinese der Ausfall der Reaktion auf optische 
Reize das zuerst auftretende Symptom der Katalepsie, erst spater treten 
herabgesetzte Empfindlichkeit gegen mechanische Reize und Flexibilitas 
cerea ein. Also eine Reaktion auf optische Reize fallt schon aus, bevor 
man im eigentlichen Sinne von einer Katalepsie sprechen kann. Der Grad 
der Katalepsie, von dem spater noch eingehender die Rede sein soll, laBt 
sich also aus der fehlenden Erregbarkeit durch optische Reize nicht 
ersehen. 

Dagegen habe ich nie irgendwelche Katalepsiesymptome an einem 
Tier beobachten konnen, das auf optische Reize reagierte. Eine Beant- 
wortung derartiger Reize ist also ein sicheres Zeichen dafiir, daB sich das 
Tier in nicht kataleptischem Zustande befindet. 

Wiahrend Licht und Dunketheit bei Dixippus die wichtigsten Faktoren 
fiir die Auslésung und Aufhebung der Katalepsie sind, lieB sich in dieser 
Hinsicht bei den Wasserlaufern kein Zusammenhang feststellen. Nur in- 
sofern richten die Wasserlaufer sich nach dem taglichen Lichtwechsel, 
als sie sich nur am Tage bewegen, in der Nacht sich aber fast ausschlieB- 
lich ruhig verhalten, denn ihnen fehlt bei Dunkelheit — soweit ich dies 
meinen Beobachtungen entnehmen kann — auf der Wasserfliche jedes 
Orientierungsvermégen. Dagegen bei auf festem Boden befindlichen 
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Tieren konnte ich in allerdings seltenen Fallen auch wihrend der Nacht 
eine Ortsbewegung beobachten. 

Doch steht dieser durch die Lichtverhaltnisse bedingte Wechsel zwi- 
schen Ruhestand und Bewegung nicht in einer Beziehung zur Katalepsie. 
Dies zeigte sich in folgender Beobachtung: 

Es wurden 20 Wasserlaufer (Limnotrechus lacustris) in einem groBen Aqua- 
rium untergebracht und an 3 Tagen zu verschiedener Tageszeit auf Katalepsie 


untersucht. 
Anzahl der kataleptischen Tiere. 
23. V. 5.30 Uhr: 6; 10 Uhr 4; 12.30 Uhr: 3; 17 Uhr 5; 20 Uhr: 4. 
24.V. 7 sale. oss » 43 184, 4; 20.30)Uhr: 6) 23 Uhr 
(rotes Licht): 6. 
25. V. 4.30 Uhr: 7; 8 Uhr: 4; 10 Uhr: 7; 12.30 Uhr: 2; 15 Uhr 6; 20 Uhr 4; 
22 5, (rotes Licht): 5. 

(Die Temperatur des Zimmers, in dem die Tiere beobachtet wurden, schwankte 
an den 3 Tagen zwischen 18 und 22°. Versuche im April bei einer Temperatur- 
schwankung zwischen 12—25°, die beiden Versuchen mit Temperatureinfliissen 
behandelt werden sollen, hatten ein anderes Ergebnis.) 

Es zeigt sich, da hier ein Zusammenhang zwischen dem Auftreten 
der Katalepsie und dem Lichtwechsel nicht besteht. 

Um den HinfluB der Lichtverhdltnisse auf die Dauer kiinstlich durch 


Tabelle 8. 
Dauer kiinstlich hervorgerufener Akinesen 
im Hellen im Dunkeln 

Limnoporus rufoscutellatus 3. . 108 Sekunden 155 Sekunden 
= * rey 293 » 305 i 
DB ¥ On 228 is 193 ” 
en 7 Oe 344 0 338 ” 
> 5 Ore 295 45 280 A 
5 D ON 372 %p 339 » 
Limnotrechus lacustris g ... 9 Fe 5 an 
” ” rey 5 ” 4 ” 
2? ” 3} 3 ” 1 ” 
Fy = et cltin ots sy. 28 3 os é 6c 
” ” Oe ee 1S a 10 :. 
nes Ore Belen. eee 14 & 
* 53 fe) 22 3 zi - 
ae 55 2 17 35 25 re 
os ; @ 20 x 21 e 

: : 1741 Sekunden 1714 Sekunden 
Mittelwert fiir alle Versuche . ...... 116 5p 114 of 


Klopfen auf den Thorax hervorgerufener kataleptischer Akinesen zu 

untersuchen, versetzte ich die Versuchstiere abwechselnd im Hellen und 

im Dunkeln in eine solche Akinese und stellte deren Dauer genau fest. 

Der Versuch wurde mit den einzelnen Versuchstieren wihrend eines Tages 

zehnmal gemacht, also fiinfmal im Dunkeln, fiinfmal im Hellen. Zwischen 
43* 
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jedem Versuch lag ein Zeitraum von mindestens einer halben Stunde. Fir 
jedes Tier wurde dann der Mittelwert fiir die Dauer der Akinesen bei 
Tageslicht und fiir deren Dauer bei Dunkelheit errechnet und in Ver- 
gleich gebracht. Dies zeigt Tabelle 8. 


Fir die je 75 Versuche betragt der Mittelwert der Akinesedauer im Hellen 
116, im Dunkeln 114 Sekunden. Es liegt also kein Unterschied vor. 


d) Vergleich einiger Beobachtungen mit Angaben Hoffmanns. 

Die Angabe Horrmanns, daf kataleptische Wasserlaufer, die spontan 
diesen Zustand angenommen haben, mit ausgedehnten Partien ihrer 
Unterseite den Untergrund beriihren, fand ich durchaus bestatigt. Diese 
Tatsache beobachteten auch die meisten der amerikanischen Autoren, 
die sich mit der Biologie der Wasserlaiufer beschaftigten. Sie beschreiben 
dieses Verhalten als Thigmotaxis, beschranken sich also auf die Fest- 
stellung einer Teilerscheinung des kataleptischen Gesamtzustandes, die- 
sen selbst erwahnen sie nicht. So haben schon vor HorrmMann, ESSEN- 
BERG und Rivey auf diese Kigentiimlichkeit der Wasserlaufer besonders 
hingewiesen. 

HOFFMANN sieht in diesem Berihrungsreiz den auslésenden Reiz fir 
die Katalepsie. Wenn nun auch beim kataleptischen Tier die Unterseite 
dem Untergrund eng angelegt ist, so glaube ich doch, darin nicht die aus- 
lésende Ursache dieser Akinese sehen zu diirfen. Man kann bei genauer 
Beobachtung namlich feststellen, daB eine soleche Berithrung nicht in 
jedem Falle die Katalepsie auslést. Haufig habe ich gesehen, daB Gerriden 
lange Zeit an den Pflanzen ihres Aquariums herumkletterten und dabei 
dauernd diese mit der Unterseite berithrten, ohne deshalb in Hypnose zu 
fallen. Auch sah ich 6fters, da Tiere, die ihren KGérper in eine Vertiefung 
des Untergrundes hineingeschmiegt hatten, trotzdem lebhafte Putzbe- 
wegungen mit den Hinterbeinen ausfiihrten. Auch sind Tiere, die voll- 
kommen ruhig mit eng angelegter Unterseite auf einer festen Unterlage 
sitzen, nicht stets kataleptisch, sondern reagieren manchmal augenblick- 
lich auf optische Reize. Wenn bei wirklich kataleptischen Tieren meist 
eine weitgehende Bertthrung mit dem Untergrund zu beobachten ist, so 
kann dies immerhin die Hypnose verlingern, wie Versuche von Horr- 
MANN einwandfrei zeigen konnten, mit dem auslésenden Reiz als solehem 
haben wir es aber dabei nicht zu tun. 

Die feine Behaarung der Unterseite hat fiir den Wasserlaiufer die Be- 
deutung einer das Klettern erleichternden Einrichtung. Denn wenn das 
Tier sich aufs Land begibt, so ist nur bei annahernd wagerechter Boden- 
flache der Korper vom Untergrunde abgehoben, und auch dann nicht 
immer, sonst aber liegt er der Unterlage in seiner ganzen Lange auf. Die 
feinen pliischartigen Harchen verhindern ein Abrutschen des Tieres. Die 
Mittel- und Hinterbeine, die ja dem Klettern und der Fortbewegung auf 
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dem Lande gar nicht angepaft sind, fiihren auch auf dem Lande haupt- 
saichlich nur rudernde Bewegungen aus. Nur das erste Beinpaar macht 


_ richtige Kletterbewegungen. Bei den hinteren Paaren ist besonders das 


Femur beim Weiterschieben wirksam, wihrend Tibia und Tarsen oft den 


_ Untergrund gar nicht beriihren. Wahrend nun die Beine nach jeder Riick- 
_ schlagbewegung vorwirts gesetzt werden, halten die Hirchen der Unter- 


seite den Korper auf demselben Fleck fest, indem sie sich in jede kleine 
Unebenheit einschmiegen. Mit Hilfe dieser Einrichtung .vermag der 
Wasserlaufer sogar an senkrecht stehenden Gegenstanden emporzu- 
klettern. 

Auch in der Ruhe kann sich das Tier mit der Behaarung seiner Unter- 
seite festheften. Dies ergibt sich aus der Beobachtung, daB Wasserlaufer 
manchmal an schragen und annahernd senkrechten Flachen sitzen, ohne 
diese iberhaupt mit den Beinen zu berithren. Z. B. saB ein Tier an einem 
Grashalm von etwa 70° Neigung, der kaum breiter war als sein Korper, 
die Mittel- und Hinterbeine waren iiber den Rand des Halms hinausge- 
streckt, bertihrten diesen nur leicht mit dem Femur, wahrend die Vorder- 
beine lebhafte Putzbewegungen ausftihrten, mit dem Halm also keinen 
Kontakt hatten. Wenn man langere Zeit einem kletternden Gerris zu- 
sieht, hat man immer einmal Gelegenheit, eine ainliche Situation des 
Tieres zu sehen, bei der alle seine Beine vom Untergrund abgehoben sind, 
es aber trotzdem nicht herunterfallt. Auch an nicht ganz sauberen Glas- 
wanden der Aquarien vermochten die Wasserlaufer emporzuklettern. 
Man hat geradezu den Eindruck, als ob das kletternde Tier sich mit seiner 
Unterseite festsaugt. 

Wenn nun auch wahrend der Katalepsie ein fester Kontakt des 
Koérpers mit der Unterlage besteht, so mag dies als geradezu selbstver- 
standlich erscheinen. Eine besondere Hervorhebung der Thigmotaxis er- 
iibrigt sich wohl, da diese schon rein Voraussetzung fiir die Kletterbe- 
wegung von Gerris ist. Ebenso verhindert sie auch wahrend der Kata- 
lepsie ein Abgleiten des Tieres. Aber die Rolle eines die Katalepsie aus- 
lésenden Reizes kann man diesem Kontakt nicht zubilligen. 

Nach Horrmanwn sollen hypnotische Erscheinungen sowohl beim 
Weibchen wie beim Mannchen von Limnotrechus lacustris wihrend der 
Copula eine Rolle spielen, und zwar sollen beide Partner durch die gegen- 
seitige Berithrung in eine Hypnose versetzt werden, die HorrMann ihrer 
piologischen Bedeutung nach mit ,,Copulahypnose“ bezeichnet. Da die 
Wasserlaufer sehr haufig kopulieren, hatte ich oft Gelegenheit, diese An- 
gaben nachzupriifen. 

Wahrend der Copula befindet sich das Mannchen auf dem Riicken des Weib- 
chens und umklammert dessen Prothorax mit den Vorderbeinen. Mittel- und 
Hinterbeine streckt es in jeweils verschiedener Haltung seitwarts. Das Weibchen 
sitzt in der gew6hnlichen Haltung auf dem Wasser. 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. - 43b 


666 F. Steiniger: 


Es zeigte sich nun bei meinen Beobachtungen, daB die Angaben Horr- 
MANNs doch wohl nur fiir das Mainnchen zutreffen, beim Weibchen habe 
ich nie eine Katalepsie waihrend der Copula feststellen konnen. Von 80 
untersuchten Copulae, von denen ich mir das Verhalten beider Tiere ge- 
nau notiert habe, konnte ich nie irgendwelche Katalepsiesymptome am 
Weibchen bemerken. Meist reagierten die Weibchen schon auf optische — 
Reize. Sehr oft sieht man auch, daB die Weibchen, ohne besonders ge- 
reizt zu sein, wahrend der Copula herumhiipfen. Auch wenn ich Droso- 
phila auf die Wasserflache streute, so kamen manchmal die in Copula be- 
findlichen Tiere herbei, die Weibchen ergriffen die Beute und begannen 
ihre Mahlzeit, ganz wie die nicht in Copula befindlichen Tiere, wahrend 
die Mannchen sich vollkommen ruhig verhielten. Dieselbe Beobachtung 
machte auch Witt1am HorrMan an T'repobates pictus, einer amerikani- 
schen Gerris-Art. 

Besonders gut kann man das Fehlen jeglicher Katalepsie wahrend der 
Copula bei den Weibchen von Hygrotrechus najas beobachten. Bei dieser 
auf schnellflie8endem Wasser lebenden Art halt sich das Mannchen tage- 
lang auf dem Riicken des gréBeren Weibchens fest, wahrend dieses durch 
standige Schwimmbewegungen, die gegen den Strom gerichtet sind, sich 
ungefahr an derselben Stelle halt, also wahrend der ganzen Zeit so gut 
wie gar nicht zur Ruhe kommt. 

So oft ich auch sonst bei den von mir untersuchten Wasserlauferarten 
Gelegenheit hatte, eine Copula zu untersuchen, ich habe nie beim Weib- 
chen Katalepsie beobachtet. 

Auch beim Mannchen kommt wahrend es Copula nur zuweilen Kata- 
lepsie vor, keineswegs immer. Bei den 80 untersuchten Copulae von 
Inmnotrechus lacustris, von denen ich, wie gesagt, genaue Protokolle an- 
fertigte, waren die Mannchen nur in 29 Fallen kataleptisch, in 51 nicht; 
d. h. in 35% der Fille. Auch bei den anderen Arten liegen die Verhalt- 
nisse ahnlich. 

Nur bei Hygrotrechus najas, der ebengenannten auf schnellflie8endem 
Wasser lebenden Art, haben die Mannchen wahrend der Copula eine be- 
sonders starke Neigung zur Katalepsie. Das Mannchen halt sich bei 
dieser Art wahrend langer Zeit, vielleicht wihrend der ganzen Fort- 
pflanzungsperiode, auf dem Ricken des Weibchens fest. Von Zeit zu 
Zeit nimmt es eine Begattung vor, ohne zwischen den einzelnen Begat- 
tungsakten den Riicken des Weibchens zu verlassen. Sowohl wihrend 
der Begattung wie in der zwischen den einzelnen Copulae liegenden Zeit 
1a8t sich beim Mannchen fast regelmiBig Katalepsie feststellen. 

Es kommt auch vor, daB das Minnchen wihrend der Copula eine 
angenaherte Schutzstellung annimmt. So besaB ich ein Mannchen von 
Limnotrechus lacustris, das an mehreren Tagen bei der Copula, die es mit 
verschiedenen Weibchen einging, stets die Mittel- und Hinterbeine in der 


ROS 
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_ fir die Schutzstellung charakteristischen Weise an den Kérper legte, 


wahrend die Vorderbeine den Prothorax des Weibchens umklammerten. 
HorrMann ist ferner der Ansicht, daB bei den Wasserlaufern auch 


__ wahrend des Fressens eine Hypnose eintritt. Er schlie8t dies daraus, daB 
_ es ihm gelang, mehrere an einem toten Artgenossen saugende Wasser- 


a 


laufer mit diesem zugleich aufzuheben und auf den Riicken zu legen, 
ohne daf sie bei dieser Behandlung irgendwelche Bewegung zeigten. 
HorrMann glaubt also, daB hier eine besondere mit dem Fressen in Be- 
ziehung stehende ,,FreBhypnose“ vorliege, fiir die er einen auslésenden 
Reiz darin sieht, daB von dem Chitin des Beutetieres auf den saugenden 
Russel allseitig ein Druck ausgeiibt wird. 

Meinen Beobachtungen dagegen ist zu entnehmen, da8 zur Annahme 
einer besonderen FreBhypnose, jedenfalls bei der hier in Rede stehenden 
Wasserlauferform, keine Veranlassung vorliegt. Denn wenn ein Wasser- 


, laufer beim Saugen an einem gréBeren Insekt in Hypnose fallen soll, weil 


durch den Druck deg Chitins ein Reiz auf seinen Riissel ausgeubt wird, 
so muBte dieses doch auch dann eintreten, wenn das Tier ein kleines 
Insekt auf seinen Riissel aufgespieBt hat und mit sich herumtragt, da 


- auch in diesem Falle derselbe Reiz auf den Riissel einwirkt. Die Harte 


des Chitinpanzers kleiner Beutetiere, z. B. von der haufig gefressenen 
Microvelia oder von kleinen Kafern, ist sicher nicht geringer, als die 
eines verwesenden Gerris, an dem Horrmann seine -Beobachtungen 
machte. Trotzdem habe ich nie beobachtet, daB ein Wasserlaiufer, der 
ein kleines Beutetier angestochen hatte, irgendwie anders reagierte, als 


_ ohne dies. 


Wenn man nun, wie HorrMann dies machte, einen saugenden Limno- 
trechus, der seinen Riissel fest in das Beutetier eingebohrt hat, an diesem 
hangend aufhebt, so wird dabei zwar Hypnose ausgelést, braucht aber 
nicht schon vorher bestanden zu haben. Denn das Hochheben des an 
seinem Riissel hingenden Tieres erkennt man bei genauer Uberlegung 
als ebendenselben Reiz, den der Autor gewéhnlich fiir die Auslésung der 
Erfassungshypnose verwandte: Das Ergreifen und Hochheben des Tieres 
an einer Extremitaét. Es braucht aber nicht immer das Femur eines 
Beines zu sein, sondern man kann, wie ich oft beobachtet habe, mit dem- 
selben Erfolge das Tier auch am Riissel ergreifen, haufig gelang der Ver- 
such auch beim Festhalten an den Antennen. Ob nun das Tier mit einer 
Pinzette am Riissel ergriffen oder an seiner Beute hangend aufgehoben 
wird, ist praktisch derselbe Reiz, in beiden Fallen tritt Hrfassungshypnose 
ein. Diese steht aber mit dem Fressen als solchem in keiner Beziehung. 
DaB Tiere, ohne daB sie in dieser Weise hochgehoben wurden, beim 
Fressen Katalepsie zeigten, habe ich nie beobachten kénnen. Meistens 


- erfolgte bei fressenden Tieren schon auf optische Reize hin Fluchtreak- 


tion. Ein Stillsitzen der Wasserlaufer wahrend des Saugens ist ja auch 
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dadurch bedingt, daB sie ein gréBeres Beutetier nicht, wie es bei emem 
kleinen geschieht, mit sich herumtragen koénnen. 


Zusatz bei der Korrektur: Inzwischen sind zwei Arbeiten von HASE | 


(1932) iiber die Biologie und tiber Starrezustinde von venezuelanischen 
Vertretern der Wanzenfamilie 7'riatoma erschienen, in denen auf das 
Vorkommen von FreSimmobilisationen bei diesen blutsaugenden Formen 
hingewiesen wird. Die Frage der FreBhypnose gewinnt damit erneutes 
Interesse. 


e) Einordnung der Katalepsie in die Lebensweise der Wasserliufer. 

Wie schon an einigen Tatsachen gezeigt, ist der Lebensraum der 
Wasserlaufer keineswegs allein die Wasseroberflache. Im Gegenteil, 
wenn die Tiere auch wegen ihres hohen Feuchtigkeitsbedirfnisses nur in 
der Nahe von Gewassern leben kénnen, so halten sie sich doch den gréBeren 
Teil des Tages auf festem Boden auf. Von den Wasserlaufern eines um- 
grenzten Wohngebietes sieht man stets nur einen Teil auf der Wasser- 
flache, eine gréBere Anzahl halt sich auf den am Ufer stehenden Pflanzen 
auf, wovon man sich leicht tiberzeugen kann, wenn man die Uferpflanzen 
nach dem Wasser zu mit einem Stock abstreicht. Es fallen dann gewéhn- 
lich zahlreiche Gerriden, die auf den Pflanzen saBen, auf die Wasser- 
flache und suchen oft so schnell wie méglich das Ufer wieder zu er- 
reichen. ‘ ; 

Auch im Aquarium kann man leicht feststellen, daB die Tiere den 
gréBten Teil des Tages auSerhalb des Wassers zubringen. Von 55 Tieren, 
die sich in einem reichlich mit aus dem Wasser ragenden Pflanzen aus- 
gestatteten Behaltnis befanden, wurden die auf dem Wasser sich auf- 
haltenden Tiere an 2 Tagen im ganzen neunmal gezahlt. Thre Anzahl war: 

7) hrs 40 OU hrselss lL; Uhn:29:s 25-30) Ubnc: 

OO See ae e. See | Sie Ocul O » wos 19. Unnes: 
Es waren also im Hochstfalle 13 Tiere auf dem Wasser, zweimal sogar 
nur drei, wihrend die anderen an den Glaswiinden, an Steinen, besonders 
gern aber an den Pflanzen herumkletterten oder saBen. 

Das Aufsuchen und Verlassen des Wassers ist ebensowenig wie der 
Eintritt und das Aufgeben der Katalepsie an einen bestimmten Tages- 
rhythmus gebunden. Wie die eben behandelte Beobachtung zeigt, ist 
auch wahrend der Nacht, waihrend der ja, wie wir sahen, die Wasser- 
laufer zur Bewegungslosigkeit gezwungen sind, die Anzahl der auf dem 
Wasser befindlichen Tiere keineswegs geringer, als am Tage. Der freie 
Wasserspiegel wird freilich wihrend der Dunkelheit von den Wasser- 
laufern geriiumt, die auf dem Wasser befindlichen Tiere verankern sich 
vielmehr mit den Beinen einer Seite an irgendeinem aus dem Wasser 
ragenden Gegenstand, bleiben jedoch in etwa derselben Zahl auf dem 
Wasser, wie bei Tage. Ich habe diese Feststellung stets machen kénnen, 
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wenn ich eine Anzahl im Aquarium gehaltener Tiere wihrend der Nacht 
bei Dunkelheit beobachtete. (Als Lichtquelle diente dabei stets die S. 597 
beschriebene Farbfilterlampe.) 

Besonders hervorgehoben sei nun, da bei diesen auf dem Wasser be- 
findlichen Tieren trotz ihrer stundenlangen Akinese nie Katalepsie zu 
beobachten ist; vielmehr fiihren diese Tiere, wenn sie irgendwie mecha- 
nisch gereizt werden, trotz der Dunkelheit stets lebhafte, allerdings recht 
ungerichtete Fluchtbewegungen aus. 

Auch bei Tage kommt Katalepsie bei auf dem Wasser befindlichen 
Tieren nicht vor. Auf offenem Wasserspiegel kommt ein Wasserlaufer 
uberhaupt nie fiir langere Zeit zur Ruhe, nur wenn das Tier in einem 
Aquarium ohne Pflanzen und Steine gezwungen ist, dauernd auf der 
Wasserflache zu bleiben, kann man dies beobachten. Sonst tritt auf dem 
Wasser eben nur dann langere Bewegungslosigkeit ein, wenn das Tier 
sich mit einem oder mehreren Beinen an einem Gegenstand verankert hat. 

Wie wir gesehen haben, ist der Hintritt und das Aufhéren der Kata- 
lepsie bei den Wasserliufern im allgemeinen keinem deutlich ausge- 
pragten Rhythmus unterworfen. Dies liegt sicher, besonders im Aqua- 
rium, zum Teil daran, daB diejenigen AuSenbedingungen, die, wie wir 
sehen werden, auf den Zustand der Wasserlaufer einen EinfluB haben, 
keinem bestimmten Wechsel unterworfen sind. Es dirfte wohl kaum 
méglich sein, einem Tier in der Gefangenschaft alle Umwelteinfliisse, wie 
Licht, Warme, Wind, Regen in der natiirlichen Kombination zu bieten. 
Beobachtungen an im Aquarium gehaltenen Tieren k6énnen in diesem 
Zusammenhange also nur als eine Erginzung von Freilandbeobachtungen 
angesehen werden. 

Im Freien dagegen laBt sich zuweilen, wenn die AuBenbedingungen in 
schneller und ausgepragter Weise wechseln, auch ein entsprechender 
Wechsel im Verhalten der Wasserlaufer konstatieren. Freilich kann ich 
dariiber keine genauen Angaben fiir einzelne Tiere machen, da es bei der 
Lebhaftigkeit der Wasserlaufer nicht méglich ist, ein einzelnes Tier etwa 
fir die Zeit eines Tages im Auge zu behalten. Ich kann also nur den 
Eindruck von Gesamtbeobachtungen der Gerriden eines bestimmten Ge- 
bietes wiedergeben. 


Es ist auBerordentlich schwer, ein auf Pflanzen sitzendes Tier zu entdecken, 
meist kann man sich nur von dem Vorhandensein der Wasserlaufer iiberzeugen, 
wenn man sie von den Pflanzen auf die Wasserflache schiittelt. Um die Aussicht 
zu erhdhen, ein auf Pflanzen sitzendes Tier aufzufinden, vergréBerte ich die 
Gerris-Bevélkerung eines kleinen Grabens dadurch, daf ich mehrere hundert an 
anderen Orten gefangene Tiere in diesen einsetzte. Es war so bei einigem Suchen 
immer méglich, an Pflanzen sitzende Wasserlaufer anzutreffen und zu unter- 
“suchen. Die Tiere blieben, soweit sie ungefliigelt waren, fiir langere Dauer auf 
diesem Graben, wahrend die langfliigeligen nach einiger Zeit seltener zu werden 
anfingen, wahrscheinlich hatten die meisten von ihnen, vielleicht wegen Nah- 
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rungsmangels, das. Gewdsser verlassen. Meine Angaben beziehen sich jedoch 
nicht nur auf Beobachtungen an diesem Graben, sondern ich habe auch ohne eine: 
kiinstliche Anhaufung der Wasserlaufer oft auf Pflanzen sitzende Tiere ange- 
troffen, wenn auch ihr Auffinden mehr vom Zufall abhangig war. 

Bei klarem Himmel ist das Bild ungefahr folgendes: Am fritthen Mor- 
gen, gegen Sonnenaufgang ist die freie Wasserflache vollig von den Ger- 
riden verlassen. Die meisten sitzen oder klettern an den Uferpflanzen, 
seltener findet man auch ein Tier, das sich zwischen der Ufervegetation 
auf dem Wasser aufhalt. Untersucht man nun ein solches am frihen 
Morgen auf einer Pflanze sitzendes Tier, so findet man in der Mehrzahl 
der Falle, daB es ausgesprochen kataleptisch ist. Am haufigsten findet 
man solche kataleptischen Tiere an etwa 3mm breiten Grashalmen, 
wenige Zentimeter unterhalb der Spitze. Ganz ausgesprochene Schutz- 
stellung ist dabei nicht haufig, meist sind Tarsen oder auch Tibien um 
den Rand des Grashalms herumgeschlagen. Die Dauer dieses Zustandes ist 

eine recht betrachtliche, ich habe Tiere darin bis zu 5. Stunden beobachtet. 

Ein Ende fand ihre Akinese dann, wenn die Tiere vom Wind oder von 
den Strahlen der hdher steigenden Sonne getroffen wurden. Der Uber- 
gang zur Bewegung war ziemlich plotzlich: Nach wenigen zuckenden Be- 
wegungen der Beine lieBen die Tiere sich emfach vom Blatt herabgleiten 
und suchten nach kurzen Putzbewegungen den freien Wasserspiegel auf. 
Wurden mehrere Tiere gleichzeitig beobachtet, so trat das Erwachen bei 
allen ungefahr zur selben Zeit ein, was deutlich fiir die Mitwirkung eines 
AuBenfaktors bei der Aufhebung der Katalepsie spricht. 

Etwa 3—5 Stunden nach Sonnenaufgang erreicht die Zahl der auf 
dem Wasserspiegel befindlichen Wasserliufer ihren Héhepunkt. Doch 
sind auch wahrend dieser Zeit nicht alle Gerriden auf dem Wasser, einige 
halten sich immer noch in den Blattern der Uferpflanzen versteckt, und 
ich habe auch mehrfach in den spateren Vormittagsstunden kataleptische 
Tiere beobachten kénnen. 

Gegen Mittag, wenn die Sonnenhitze gro8 wird, verschwinden die 
Wasserlaiufer wieder nach und nach von der offenen Wasserfliche, be- 
sonders im Juni und Juli ist manchmal die freie Flache ihres Wohn- 
gewassers um diese Zeit vollkomnien von ihnen geriumt. Ein Teil von 
ihnen beginnt nun wieder, an den Pflanzen zu klettern, wihrend andere 
nur solche Stellen aufsuchen, an denen das Wasser von den Uferpflanzen 
beschattet ist, und sich hier mit den Beinen an aus dem Wasser ragenden 
Gegenstanden verankern. Daf die Wasserlaufer die direkten Strahlen der 
Mittagssonne nach Méglichkeit vermeiden, war schon Riney, HUNGER- 
FORD und DE LA TorRE-BuUENO fiir den amerikanischen Gerris remigis 
Say bekannt. 

Erst am spaiten Nachmittag finden sich die meisten der Tiere wieder 
auf dem Wasser ein, wo sie dann bis zur Dunkelheit herumlaufen. 
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Wahrend der Nacht ist. die freie Wasserflache ganzlich von den Wasser- 
laufern verlassen. Zum Teil befinden sie sich wieder auf den Pflanzen, 
zum Teil haben sie sich nur an diesen verankert, und beginnen erst am 
nachsten Morgen emporzuklettern. Die Akinese wahrend der Nacht ist 
ebenso wie am Tage auch nur bei einem Teil der auf fester Unterlage be- 
findlichen Tiere eine kataleptische. Bei vielen von diesen, und auch’ bei 
den zwischen den Pflanzen auf dem Wasser befindlichen Tieren erfolgt 
auf mechanische Eetze hin auch bei volliger Dunkelheit sofort Flucht- 
reaktion. 

Dies alles gilt fi fix ‘ited Wetter und unbewélkten Himmel. Bei Be- 
wolkung bleiben die Tiere in gleicher Weise wie am Vormittag auch tiber 
Mittag auf der Wasserfliche. Bei Regen oder Wind jedoch bleiben sie 
stets im Schutze der Pflanzen, und zwar gehen sie dann etwas weiter als 
gewohnlich aufs Land, halten sich ziemlich dicht am Grunde der Pflanzen 
auf. Sie sind dann auSerordentlich schwer zu finden, und bei langer an- 
‘dauerndem Regensturm bekommt man manchmal tagelang keins der 
- Tiere zu Gesicht. Tritt dann besseres Wetter und Windstille ein, so er- 
scheinen sie plotzlich in auffallender Menge wieder auf dem Wasser- 
spiegel. 

Abweichend ist das VecdHlten der jiingeren Larven, denn diese gehen 
‘nur selten an Land, wohl nur bei Regen oder Wind. Auch im Aquarium 
sind sie fast ausnahmslos auf der Wasserflache anzutreffen, héchstens 
klettern sie gelegentlich einmal auf flache Steine hinauf. Auf Pflanzen 
habe ich Larven der ersten Stadien nie beobachtet, obwohl ich das Ver- 
halten der Tiere daraufhin im Aquarium genauer untersuchte. Auch die 
alteren Larven halten sich noch weit mehr als die Imagines auf dem 
Wasser auf, doch gehen sie auch schon ohne durch das Wetter gezwungen 
zu sein auf das Land. 


f) Dauer kiinstlich hervorgerufener Akinesen. 

Da iiber die Méglichkeit, Katalepsie mit Schutzstellung ‘bei Wasser- 
laufern experimentell auszulésen, und tiber die Dauer solcher Akinesen 
noch keine Angaben vorliegen, will ich iiber meine Versuche iiber diesen 
Gegenstand etwas ausfiihrlicher berichten. Wie bereits gesagt, erreichte 
ich die Katalepsie mit gleichzeitiger Schutzstellung bei den Gerriden da- 
durch, da ich den Tieren mit einer Pinzette an beliebiger Stelle auf den 
Thorax klopfte. Der Eintritt der Akinese erfolgte dabei nach sehr ver- 
schiedener Zeit. Wahrend bei manchen Tieren ein zweimaliges Klopfen 
schon ausreichte, muften andere erst eine halbe Minute lang behandelt 
werden, oder sie erwiesen sich als véllig:refraktir. Solche Unterschiede 
lieBen sich nicht etwa darauf zuriickfiihren, daB der Wasserlaufer einmal 
vor dem Experiment ruhig gesessen, ein anderes Mal erst nach langen 
Fluchtversuchen eingefangen worden war. Vielmehr handelte es sich um 
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individuelle Verschiedenheiten in der Reaktionsbereitschaft gegentber 
mechanischen Reizen; denn es zeigte sich, daf bestimmte Tiere bei 
Wiederholung des Versuchs immer sehr leicht, andere dagegen sehr 
schwer oder gar nicht sich in Akinese versetzen lieBen. Doch konnte 
auch diese Eigentiimlichkeit innerhalb eines langeren Beobachtungszeit- 
- raums, etwa von mehreren Tagen, eine Umstimmung in das Gegenteil 
erfahren. , 

Die Reaktionsbereitschaft auf katalepsieauslésende Reize ist auch bei 
den einzelnen Arten allgemein eine ganz verschieden groBe. Wahrend bei 
Limnotrechus lacustris nur mit groBer Mithe kurze Akinesen erzielt werden 
kénnen, gelingt dies bei Limnotrechus thoracicus viel leichter, und bei 
Limnoporus rufoscutellatus kommt es itberhaupt nicht vor, da® sich ein 
Tier refraktar zeigt. Auch sind bei dieser Art die Akinesen durchschnitt- 
lich 20mal so lang wie bei Limnotrechus lacustris. 

Auch zwischen den Geschlechtern derselben Art ist ein Unterschied 
zu bemerken. Auffallend gro ist dieser bei Limnotrechus lacustris, wo 
das Mannchen eine weit geringere Neigung zur Katalepsie zeigt, als das — 
Weibchen. 

Um hieriiber etwas Genaueres aussagen zu kénnen, und um tiberhaupt 
vergleichbare Werte zu erhalten, war es zunachst erforderlich, fiir jede 
Art, und zwar getrennt fiir Mannchen und Weibchen, die Dauer einer 
gréBeren Anzahl von kataleptischen Akinesen, die unter gleichen Ver- 
suchsbedingungen ausgelést wurden, festzustellen und daraus fir die 
beiden Geschlechter jeder Art einen Mittelwert auszurechnen. 

Die Tiere, die zu diesen Versuchen dienten, wurden getrennt in einzelnen 
Aquarien untergebracht. Der Versuch wurde nur einmal am Tage mit ihnen aus- 
gefihrt, da bei haufiger Wiederholung des Experiments die einzelnen Akinesen 
durch die vorhergehenden beeinfluBt werden kénnen, wie ein bereits besprochenes 
Versuchsergebnis zeigte. 

Zum einzelnen Versuch wurde das Tier aus seinem Behalter herausgenommen, 
mit dem Riicken nach unten auf ein glattes Brett gelegt und mit einer Pinzette 
leicht in der Mitte der Thoraxventralseite beklopft. Dies wurde so lange fort- 
gesetzt, bis das Tier keine Abwehrbewegungen mehr machte und die Schutz- 
stellung annahm. Dann wurde es sich selbst tiberlassen, und die Zeit vom Auf- 
héren des Reizes bis zum Erwachen mit der Stoppuhr genau festgestellt. Als Zeit- 
punkt des Erwachens wurde meistens der Augenblick gerechnet, indem sich das 
Tier wieder aus der Riickenlage in die normale Lage zuriickdrehte, was meist 
unmittelbar nach dem Aufgeben der Schutzstellung einzutreten pflegte, oder 
wenn der Umdrehreflex nicht gleich eintrat, der Zeitpunkt, in dem das Tier in 
langsamer Bewegung seine Beine um etwa 25° vom Korper entfernt hatte, so daB 
man nicht mehr von einer Schutzstellung sprechen konnte. 

Dieser Versuch wurde mit je 100 Mannchen und Weibchen dreier Arten an 3 
aufeinanderfolgenden Tagen ausgefiihrt. Die Mittelwerte aus den drei fiir jedes 
einzelne Tier ermittelten Akinesedauern lassen sich nach ihrer Gré8e und Haufig- 
keit zu einer Kurve zusammenstellen, die in Abb. 27 wiedergegeben ist. 


Aus diesen 100 individuellen Mittelwerten ergeben sich dann als Gesamt- 
mittelwerte fir 
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Abb. 27, Graphische Darstellung der Dauer experimentell durch Klopfen ee den Thorax hervor- 
gerufener Akinesen bei Limnotrechus lacustris und Limnotrechus thoracicus, Mainnchen und 
Weibchen. Naheres im Text. 


g) Gréfie und Katalepsie. 

Die Verschiedenheit dieser Werte fiir die einzelnen Arten und auch 
fiir Mannchen und Weibchen der gleichen Art ist nun nicht regellos, son- 
dern es zeigt sich, daB sie in Zusammenhang mit der Groépe der Tiere steht. 
Die geringste Neigung zur Katalepsie zeigt das Mannchen von Limno- 
trechus lacustris, das auch gleichzeitig von den untersuchten Formen die 
kleinste ist. Dagegen Limnoporus rufoscutellatus, die groBte Form, zeigt 
auch die langsten Akinesen. 

Am besten ersieht man das aus einer graphischen Darstellung, in der als 
Abszisse der Mittelwert der Langen von 100 Tieren der betreffenden Art einge- 
tragen ist, als Ordinate die im vorigen Abschnitt angegebenen Mittelwerte fiir die 
Dauer der Akinesen (Abb. 28a). Die Verbindungslinie der so gewonnenen 
Punkte ist cine stets steigende Kurve, wenn auch die Zunahme in der Linge der 
Tiere der in ihrer Akinesedauer nicht proportional ist. 

Um die GewiSheit zu haben, da diese Verschiedenheit in der Neigung 
zu kataleptischen Akinesen entsprechend der Gréfe eine allgemeine ist, 
und nicht nur bei einer bestimmten Versuchstechnik gilt, fiihrte ich noch 
eine zweite Serie von Versuchen aus, bei der ich die von HOFFMANN an- 


gegebene Methode fiir ,,Erfassungshypnose“ benutzte. Die Tiere wurden 
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mit einer durch Federkraft schlieBenden Pinzette von oben am Femur 
eines Mittelbeines ergriffen und dann, ohne dafi der Griff der Pinzette 
gewechselt wurde, mit dem Riicken nach unten auf einen feststehenden 
Pappstreifen gelegt. Der Umstand, daB der Druck auf das Bein nicht 
mit der Hand, sondern von der Kraft einer Feder ausgetitbt wurde, 
garantierte dafiir, da& der Reiz bei jedem Versuch derselbe war. Wie bei 
der vorigen Versuchsserie wurden 
auch hier die Versuchstiere einzeln 
gehalten und an 3 aufeinander- 
folgenden Tagen je einmal dem 
Experiment unterworfen. 
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Abb. 28. a Vergleich der durchschnittlichen Akinesedauer mit der durchschnittlichen Lange der 
untersuchten Wasserliiufer. b Vergleich der Haufigkeit mit Hilfe der Methode fiir ,,Erfassungs- 
hypnose‘* ausgeléster Akinesen mit der Liinge der Gerriden. 


Es wurden dann fiir jede Form die Anzahl der Tiere festgestellt, die 
nach vorsichtigem Entfernen der Pinzette in der Riickenlage liegen 
blieben, und derjenigen, die sich gegeniiber dieser Methode als refraktir 
erwiesen. Abb. 28b zeigt die Resultate dieser Versuchsserie im Vergleich 
zur Linge der Tiere. Auch hier zeigt sich wieder eine deutliche Zunahme 
der Katalepsiedisposition mit der GréBe. 


Der Kinwand, da® durch starkere Reize vielleicht nur schwachere Katalepsie 
ausgelést werde, und dafi daher — da ein gleicher Reiz bei kleineren Tieren relativ 
viel starker sein mu als bei groBen — die hier sich zeigende Verschiedenheit 
nach der Gréfe nur eine Folge der relativ verschiedenen Reizausiibung sei, wird 
entkraftet durch ein bereits besprochenes Versuchsergebnis, welches zeigte, daB 
ein Unterschied in der Katalepsiebeantwortung starkerer und schwacherer Reize 
nicht besteht. Héchstens kénnte man noch an Heraufsetzung der Katalepsie- 
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dauer durch starkere Reize denken, wie das bei Velia in der Tat der Fall ist. 
Eine solche Méglichkeit ware durch das Ergebnis der betreffenden Versuche nicht 
ganzlich ausgeschlossen, bleibt aber doch unwahrscheinlich. 


h) Die Katalepsie der Gerris-Larven. 

Die Gerris-Larven zeigen schon bei oberflachlicher Beobachtung eine 
weit geringere Neigung zur Katalepsis als die Imagines. Eine Schutz- 
stellung konnte ich bei keinem der Larvenstadien erreichen, auch auf Be- 
klopfen des Thorax hin nahmen die Tiere nur die fiir die Erfassungshyp- 
nose der Imagines charakteristische Stellung ein. Nur in zwei Fallen be- 
obachtete ich beim letzten Larvenstadium (Limnotrechus lacustris) eine 
Andeutung der Schutzstellung: Erstes und zweites Beinpaar waren wie 


Abb. 29. Angedeutete Schutzstellung bei einer Larve im 5. Stadium von Limmotrechus lacustris. 


bei den Imagines nach vorn an den Kérper gelegt, doch war das dritte 
Beinpaar senkrecht vom Korper fortgestreckt (Abb. 29). 

Von den beiden Tieren, an denen diese Stellung auftrat, zeigte eins sie nur 
an einem Tage, war dagegen an den beiden folgenden nicht mehr dazu zu bringen. 


Das andere nahm diese Stellung stets auf den Klopfreiz hin an, so oft ich an 
2 Tagen den Versuch mit ihm ausfiihrte; am dritten Tage hautete es sich zur 


Imago. 

Wahrend bei alteren Larven die Akinese sich schon deutlich als Kata- 
lepsie ansprechen laBt, ist dies bei kiimstlich hervorgerufenen Ruhe- 
zustiinden des 1.—3. Larvenstadiums nicht einwandfrei méglich. Denn 
einmal ist es recht schwer, diese Tiere in Akinese zu versetzen, da man 
wegen der weichen Konsistenz ihres Chitins nur ganz schwache mecha- 
nische Reize anwenden kann, und ferner kann man wegen der Kleinheit 
der Tiere, auch wenn man eine Lupe zur Hilfe nimmt, nur schlecht den 
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Zustand ihrer Muskulatur und ihre Reizerregbarkeit untersuchen. 
Jedenfalls will ich nicht behaupten, daB alle Akinesen, die ich bei diesen 
Tieren erreichte, kataleptischer Art waren. In vielen Fallen war dies 
sicher der Fall, in anderen Fallen schien jedoch auch die Erschépfung der 
Tiere bei ihrer Akinese eine Rolle zu spielen, besonders dann, wenn sie 
lange Zeit Fluchtversuche gemacht hatten. In diesem Falle waren bei 
der Akinese keine Katalepsiesymptome zu beobachten. Wenn ich also 
hier genauere Daten fiir die Akinese bei Gerris-Larven gebe, so ist da- 
runter nur zum Teil ein kataleptischer Zustand zu verstehen, in einigen 
Fallen mégen die Tiere sich auch aus Erschépfung bewegungslos verhal- 
ten haben. Es handelt sich also nur um Angaben der Katalepsiedauer 
im Maximum. 


a b 
Abb. 30. Limnotrechus lacustris, letztes Larvenstadium, in durch Klopfen auf den Thorax 
ausgeléster Katalepsie, a in Riickenlage, b in Bauchlage. 


Versuche zur Feststellung der Dauer kiinstlich hervorgerufener Akinesen 
wurden mit den verschiedenen Larvenstadien von Limnotrechus lacustris ausge- 
fiihrt. Ebenso wie bei der entsprechenden Versuchsserie mit Imagines diente 
als katalepsieauslésender Reiz Beklopfen des Thorax bei Riickenlage des Tieres. 
Um die Versuchstiere nicht durch zu starken Druck zu schadigen, wurde bei 
Versuchen mit den drei ersten Larvenstadien zum Klopfen nicht eine Pinzette, 
sondern ein in einem Holzgriff befestigtes Pferdehaar verwandt. Die Larven 
wurden auch einige Tage nach den Versuchen isoliert gehalten und beobachtet, 
und in dem Fall, dafs sie sich irgendwie durch die Versuche geschadigt zeigten, 
was bei der weichen Beschaffenheit ihres Kérpers leicht eintreten kann, bei der 
Auswertung der Versuche nicht mitgerechnet. Beim 4. und 5. Larvenstadium 
wurden die Tiere ebenso wie die Imagines mit einer Pinzette behandelt. 200 Tiere 
jedes Stadiums wurden gepriift, und zwar jedes Tier dreimal. Die Ergebnisse 
zeigt Abb. 31. 


Die Mittelwerte fiir die Dauer der Akinese betragen: 


l.Larvenstadium........... 2,88 Sekunden 
oe, Pe RS See evisu’ et MSC OA: os 
5} ” 2,97 ” 
4 ” 5,13 ” 
5 99 6,10 ”? 
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Es zeigt sich, dap die Katalepsiedauer mit dem Alter steigt. Wenn bei 
den ersten Larvenstadien ein Langerwerden der Akinesen nicht deutlich 
festzustellen ist, so mag dies daran liegen, daB der Unterschied zu gering 
ist, um bei der hier angewandten Versuchsmethode zum Ausdruck zu 
kommen. Bei den beiden letzten Larvenstadien tritt jedenfalls eine deut- 
_ liche Zunahme in Erscheinung. Dabei bleibt aber die Dauer der Akinesen 
bei diesen Stadien immer, noch hinter derjenigen der Imagines zuriick. 


90 


i) Einflu8 der Wirme. 

Mit Hilfe desselben Durchspiilungsobjekt- 
tisches, den ich zu. Warmeversuchen mit 
Stabheuschrecken verwandte, untersuchte ich 
auch die Wirkung der Warme auf die Kata- 
lepsie von Gerris. Wie zu erwarten, hob eine 
Temperatur von 30° C nach wenigen Sekunden 
die Katalepsie eines auf den warmen Objekt- 
tisch gelegten Tieres auf, auch war es nicht 
méglich, auf dieser Unterlage ein Tier durch 
Beklopfen in Katalepsie zu versetzen. Bei 46° 
trat Warmestarre ein, wenn das Tier ge- 
zwungen wurde, lingere Zeit auf der warmen 
Unterlage zu bleiben. 

Auch spontan in Katalepsie verfallene 
Tiere erwachen bei Heraufsetzung der Tem- 
peratur, und darauf beruht sicher die schon 
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Abb. 31. Graphische Darstellung der Dauer experimentell durch Klopfen auf den Thorax 
hervorgerufener Akinesen bei den Larvenstadien von Limmotrechus lacustris. 

erwahnte Tatsache, daB im Freien die Wasserlaufer bald ihre Akinese auf- 
geben, wenn sie direkt von Sonnenstrahlen getroffen werden. Ob hier eine 
Licht- oder Warmewirkung vorliegt, priifte ich an Tieren im Aquarium 
durch Bestrahlung mit der Solluxlampe. Wurde ein Wasserfilter ein- 
geschaltet, so hatte die Bestrahlung keine Wirkung. Fehlte das Filter, 
so erwachten die Tiere, sobald die Temperatur ihrer Umgebung in- 
folge der jetzt ungehinderten Warmestrahlung der Lampe auf 25—30° C 
stieg, wobei diese Temperaturen an einem neben den Tieren befestigten 


2. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 44a, 
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4,2, 3,2 an Grashalmen sitzenden Tieren angestellt. Die katalepsveauf- 


hebende Wirkung der Sonnenstrahlen beruht also auch hier nur auf deren — 


Warmewirkung. 
k) Einflu6 tiefer Temperatur. 

Die Widerstandsfahigkeit. gegen.plétzliche Temperatursenkung ist im 
Verhaltnis. zu der von Dixippus-sehr gering. Bringt man einen Gerris aus 
einer Temperatur von 12° C plotzlich in eine solche von +19, so geniigt 


schon 1 Stunde Aufenthalt unter diesen Temperaturbedingungen, um — 


das Tier zu téten. Bei ganz langsamem Fallen der Temperatur ist die 
Empfindlichkeit keine so groBe, was schon deswegen zu vermuten war, 
weil die Wasserlaufer bei ihrem Winterschlaf im Freien doch sicher Tem- 
peraturen von unter 0° ausgesetzt sein diirften. 


Wurden die Tiere langere Zeit bei einer Temperatur von unter +6° C 


gehalten, so traten deutliche Erscheinungen der Kdiltestarre auf. Eine 
kiinstliche Auslésung der Schutzstellung war nicht mehr moéglich. 
Eine Verlangerung kiinstlich hervorgerufener Akinesen bei einer Tem- 
peratur zwischen.6 und 10° lieB sich nicht nachweisen. Dies ergab sich 
aus folgender Versuchsreihe: ‘ 


Die Versuchstiere wurden einmal in einem Zimmer von 18—20° Temperatur 
durch Klopfen auf den Thorax in Katalepsie versetzt und deren Dauer festge- 
stellt, dann nach etwa einer halben Stunde ein zweites Mal in einem Raum yon 
6—10°.’ Der Versuch ergab fiir 15 Mannchen von Limnotrechus lacustris: 


Dauer der Akinesen in Sekunden: 


ImwarmenRaum ..... 3 BO 6 SOP era ee Gai 
» kalten pee go 2 ON “9 “1S 2) (Ose Sma 
ImwarmenRaum ..... 6 ~ 82249). 3h ome be 
» kalten tu... oe Sees 5 55 0) of Ome 
Mittelwert: Im warmen Raum Sao Nee 5,2 Sekunden 

» kalten Le ae eos eee ee oe at Se eked = 


Fir 15 Weibchen von Limnotrechus lacustris ergab der gleiche Versuch: 
Dauer der Akinesen in Sekunden: 


ImwarmenRaum..... 11 T 18" 13095) OG aGe eo teens 

» kalten Hi ey oh ace o. 8 Ls 24 eo) Tenens 

Im warnien'Reaum | 4 ... . 17 2 I8 11 WH 17 

» kalten ste a paar ci 24 13) 8" “17> 29" oT 

Mittelwert: ImwarmenRaum ....... . . 12,84 Sekunden 
» kalten aides SR oad ae AS eS 14,5 - 


Kin Einflu8 der niedrigeren Temperatur lieB sich in diesen Versuchen 
nicht feststellen. Denn wenn in diesen Versuchen die Akinese bei den 
Weibchen in der niedrigen Temperatur durchschnittlich etwas langer ist 
als in der héheren, so ist das Verhaltnis bei denselben Versuchen mit 


- oe Re 


E Die Erscheinungen der Katalepsie bei Stabheuschrecken und Wasserlaufern. 679 


_ Mannchen gerade umgekehrt, und beidemal ist etwa gleicher Unterschied 
~ (etwa 1/1). Doch zeigen Tiere, die in beweglichem Zustand in einen 


4 Raum von dieser Temperatur gebracht werden, eine erhéhte Neigung zur 
_ spontanen Katalepsie. Wird die Temperatur des Aufenthaltsraumes 


langere Zeit zwischen 7 und 10° gehalten, so zeigen die Wasserlaufer nur 


_ ganz selten spontane Bewegung, meist sitzen sie in ausgesprochen kata- 


leptischem Zustande an den Gegenstinden ihres Behilters. Symptome 


_ der Kaltestarre fehlen dabei noch vollstandig, auf mechanische Reize, die 


geeignet sind, die Katalepsie aufzuheben, reagiert das Tier stets mit 


| ‘Fluchtbewegung. 


Niedrige Temperatur ist iiberhaupt einer der wichtigsten Reize fiir die 
Auslésung der Katalepsie. Schon im normalen Tageszyklus fallt die groBe 
Anzahl] der kataleptischen Tiere am friihen Morgen auf, also zur Zeit der 
tiefsten Tagestemperatur. Doch zeigt sich ein bestimmtes Maximum der 


| Katalepsiefalle nur dann im normalen Tageszyklus, wenn in ihm auch der 
_ Wechsel der Temperatur ein sehr ausgesprochener ist. Wahrend im Mai 


ausgefiihrte Beobachtungen keinen bestimmten Einflu8 der Tageszeit 


auf die Katalepsie der Wasserlaufer zeigten, kam ein solcher bei Beobach- 


_ tungen im April, bei denen sich die beobachteten Wasserliufer in einem 


Zimmer befanden, das taglich geheizt wurde, und dessen Temperatur 
zwischen 25 und 12° C schwankte, sehr deutlich zum Ausdruck. Die An- 
zahl der zu den verschiedenen Tageszeiten in Katalepsie befindlichen 
Tiere bei dieser Beobachtung an 20 Tieren zeigt Tabelle 9. 


Tabelle 9. 


Pos) War: bs 6 Uhr: 1); 10 Uhr: 6; 12 Uhr: 3; 17 Uhr: 4; 


Si bes 2); 23 Uhr: 3. 
-b Uhr: 9; 7 Unies '9's 11 Uhr: 4; 16.30 Uhr: 5; 23 Uhr: 4 
6 Uhr: 12; 10.30 Uhr: 9; 15 Uhr: 3. 

Die Héchstzahl der kataleptischen Tiere (11, 12 Tiere) wird zur Zeit 
niedrigster Temperatur, nimlich um 6 Uhr erreicht. Wahrend des 
iibrigen Tages, also bei héherer Temperatur, ist die Anzahl der katalep- 
tischen Tiere stets geringer. 

Auch die Tiefe der Katalepsie, d. h. der Grad ae Auspragung aller 


ihrer Symptome, scheint bei tieferer Temperatur zuzunehmen. Beson- 


ders im Herbst hat man gute Gelegenheit, dies im Freien zu beobachten. 
Beispielsweise war an einem kalten Morgen gegen Ende Oktober, an dem 
sich die ersten Spuren von His auf den Gewassern zeigten, auf einem 
Tiimpel, auf dem sich sonst sehr viele Gerriden aufzuhalten pflegten, 
keins der Tiere zu erblicken. Doch fiel beim Abstreifen der Uferpflanzen 
mit einem Stock eine ganze Anzahl aus diesen heraus auf die Wasser- 
flache. Wenn man ein kataleptisches Tier aufs Wasser wirft, so hat dies 
im Sommer regelmaBig sofortiges Erwachen zur Folge. In diesem Falle 


erwachten jedoch nur wenige der Tiere, die meisten blieben véllig regungs- 
44* 
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los auf der Wasserflaiche liegen, so daB ich 24 von ihnen ohne Netz einfach — 


mit einem Stock herausheben konnte. Auf starkere mechanische Reize, 
wie Kneifen der Tarsen mit einer Pinzette, reagierten die meisten mit 


Fluchtbewegungen, einige jedoch erst, nachdem sie mit der warmen Hand — 
in Berithrung gekommen waren, ein Zeichen dafir, daB sie sich zum Teil ~ 


schon in Kaltestarre befanden. Als es am Nachmittag desselben Tages | 


etwas warmer wurde, war der Tiimpel bald wieder mit Wasserliufern be- 
voélkert, die in normaler Weise ihre Jagd ausiibten. 

Auch noch anfangs November traf ich die Tiere bei tieferer Tem- 
peratur stets nahe dem Wasser auf Pflanzen sitzend an, bei warmerem 
Wetter immer auf der Wasserfliche. Besonders die Larven im letzten 
Stadium, von denen es um diese Zeit noch eine ganze Anzahl gibt, be- 
geben sich aufs Wasser, wenn immer das Wetter es zulaBt. 

Erst gegen Mitte November wurden die Tiere auf den Pflanzen sel- 
tener. Dagegen fand ich einige in Fallaub, das sich dicht neben dem 
Tiimpel angehauft hatte oder auch direkt auf dem Wasser schwamm. Die 
Wasserlaufer hatten sich mehrere Zentimeter tief in das Laub vergraben, 


erwachten aber stets, wenn sie mechanisch gereizt wurden, woraus sich | 


schlieBen 1aBt, daB& es sich bei ihrer Akinese um Katalepsie, nicht um 
Kaltestarre handelt. 

Auch nachdem ich ungefahr 14 Tage keine Wasserlaiufer mehr auf der 
freien Wasserflache angetroffen hatte, erschienen sie an einem warmen 
Tage, dem 25. XI., wieder in groBer Anzahl auf dem Tiimpel. Am Nach- 
mittag des nachsten Tages waren alle wieder verschwunden, und ich habe 
seit diesem Tage in den nichsten 4 Monaten nie mehr Wasserlaufer im 
Freien auf dem Wasser beobachten kénnen. Sie hatten vielmehr end- 
giltig ihre Winterquartiere aufgesucht. 

Die Wasserlaufer in ihrem Winterschlupfwinkel zu finden, ist auBer- 
ordentlich schwer. Ich habe nur in der Nahe eines Tiimpels (in der Nahe 
der Foérsterei Elisenhain bei Greifswald), der wihrend des ganzen Jahres 
eine auffallend starke Gerris-Bevélkerung zeigte, mit Erfolg nach ihnen 
gesucht. Wenn ich bei tagelangem Suchen nur ganz wenige Tiere fand, 
so mag das daran liegen, daB man sie zwischen Laub und Wurzelwerk 


ihrer Farbe und Gestalt wegen nur zu leicht iibersieht, so daB es mehr ein - 


glicklicher Zufall ist, wenn man einmal ein Tier entdeckt. Die von mir 
gefundenen Tiere befanden sich etwa 1—5 m vom Ufer des Teiches ent- 
fernt unter einer ungefahr 3 cm dicken Schicht von Fallaub. Sie wurden 
stets einzeln gefunden, Winterschlafgemeinschaften, wie sie fiir die ameri- 
kanischen Arten beschrieben werden, habe ich nie angetroffen. Ob die 
Tiere sich zur Uberwinterung weiter vom Wohngewasser entfernen, wie 
dies von Rituy fiir Gerris rufoseutellatus angegeben wird, vermag ich 
nicht zu sagen. Jedenfalls blieben Nachsuchen in der weiteren Umgebung 
des betreffenden Tiimpels stets ohne Erfolg. 
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Ich habe im Dezember und Januar im ganzen 8 Tiere in der Nahe dieses 
Tiimpels gefunden (alle Limnotrechus lacustris). Davon 1 am 5. XII., 1 am 8. XIL., 
3 am 12. XII., 2 am 19. XII., 1 am 18.1. 

_ Einige von diesen Tieren befanden sich beim Auffinden in mehr oder 
weniger deutlicher Schutzstellung, nur waren dabei die Mittelbeine im 
Kniegelenk eingebogen. Rizzy beobachtete diese Stellung an dem 
winterschlafenden Gerris remigis und deutet sie so, da dem Tier durch 
dieses Anziehen der Beine besser erméglicht werde, in kleine Zwischen- 
raume der Blatter einzudringen. 

Wurden die im Winterschlaf gefundenen Tiere unter Zimmertempera- 
tur gebracht, so zeigten sie ganz dasselbe Verhalten wie in der wirmeren 
Jahreszeit. In einem Raum von 6—14° C Temperatur gingen sie bald 
wieder zum Winterschlaf iiber, wozu sie an den Steinen ihres Aquariums 
emporkletterten und sich in Vertiefungen an diesen hineindriickten. 

Genau dasselbe Verhalten zeigten auch Tiere, die seit Oktober in die- 
sem Raum gehalten wurden. Bis Mitte November fiel die Temperatur 
ihres Zimmers kaum unter 10° und die Tiere zeigten nur starkere Neigung 
zur spontanen Akinese, auch interessierten sie sich nur wenig fiir Futter- 
insekten, die ich ihnen auf die Wasserflache streute. Von Ende November 
ab fiel die Temperatur des Zimmers oft fiir langere Zeit unter 10° und die 
Tiere saBen fast stets auf Steinen, nur selten suchte einmal eins den 
Wasserspiegel auf. Auch hatte sich eine groBe Anzahl.von ihnen unter 
Laub versteckt, das ich ihnen zu diesem Zwecke gegeben hatte. 

Aus Versehen wurde der Raum mit diesen Wasserliufern Mitte De- 
zember an drei aufeinanderfolgenden Tagen geheizt, so daf seine Tem- 
peratur iiber 20° stieg. Sofort suchten alle Tiere den Wasserspiegel auf 
und zeigten dasselbe Verhalten wie im Sommer: Sie begannen mit Beute- 
fang und Kannibalismus, ja, sie schritten sogar zur Fortpflanzung. Co- 
pulae konnte ich an diesen Tagen mehrfach beobachten. Als darauf die 
Heizung wieder abgestellt wurde und die Temperatur wieder auf ihren 
vorherigen Stand zuriicksank, begaben sich auch die Wasserlaufer wieder 
zur Ruhe. Doch starben nun innerhalb der nachsten 14 Tage die meisten 
der Tiere, wahrscheinlich war in der kurzen Aktivititsperiode ihr Stoff- 
wechsel stark heraufgesetzt gewesen, ihre Reservestoffe zu sehr ver- 
braucht, um ihnen eine Winterruhe zu ermoglichen. 

Auch Eiablage hatte in diesen 3 Tagen stattgefunden, denn Mitte 
Januar zeigte sich auf der Wasserfliche des Aquariums eine Anzahl frisch 
geschliipfter Larven. Daf die Wasserlaufer unmittelbar aus der Winter- 
ruhe zur Fortpflanzung tibergehen kénnen, ist nicht verwunderlich, denn 
auch im Friihjahr beginnen sie sogleich nach dem Verlassen der Winter- 
quartiere mit dem Fortpflanzungsgeschaft. Die Aufzucht der Jungtiere 
gelang mir tibrigens nicht, wahrscheinlich weil in den Wintermonaten die 
Helligkeit eine zu geringe war, um den Tieren in ausreichendem Mafe 
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einen Nahrungserwerb zu gestatten. Doch konnte ich von Velia, die unter — 


| 
3 . 
, 
i 
-' 
t 


denselben Bedingungen auch zur Fortpflanzung geschritten war, one | 


Larven bis zur Imago grofBziehen. 
Ob das durch niedrige Temperatur bedingte paniee Eintreten da 
Katalepsie eine dkologische Bedeutung hat, insofern, als bei der Kata- 
lepsie der Stoffwechsel der Tiere herabgesetzt sein kénnte, lieB sich ex- 
perimentell nicht erweisen. Denn der Sauerstoffverbrauch der Wasser- 
laufer ist so gering, daB man ihn auch fiir langere Beobachtungszeit kaum 
nachweisen kann, geschweige denn einen quantitativen Unterschied an 
- ihm feststellen. In dem Respirationsmanometer nach KroGu, in welchem 
die Luft durch Zusatz von Natronkalk absolut trocken ist, gehen die 
Wasserlaufer oft schon nach einer halben Stunde, offenbar an mangelnder 
Feuchtigkeit, ein. 


1) Lokalisation des Katalepsiezentrums. 

Das Zentrum der Katalepsie lieB sich bei Wasserliufern nur ange- 
nihert ermitteln, da Exstirpationsversuche am Nervensystem wegen 
dessen Kleinheit und ungewohnlich starker Konzentration die gréBten 
Schwierigkeiten bieten. Der Grad der Verschmelzung der einzelnen Teile 
des Zentralnervensystems hat ber Gerris die héchstmdgliche Stufe erreicht. 
Denn wahrend bei dem gréBten Teil der bisher daraufhin untersuchten 
Wanzenarten die unter dem Osophagus gelegenen Teile des Zentral- 
nervensystems zu einem Knoten verschmelzen, sind hier auch noch Ober- 
und Unterschlundganglion in breiter Flaiche miteinander verwachsen, so 
da8 zwischen beiden nur ein schmales Rohr fiir den Durchtritt des Oso- 
phagus tbrigbleibt. Es sind also Ober- und Unterschlundganglion, Tho- 
rakal- wie Abdominalganglien zu einer einzigen langlichen Masse ver- 
wachsen. 

Uber die Anatomie des Zentralnervensystems der Wasserlaufer ist mir 
nur eine Arbeit von BRANDT aus dem Jahre 1878 bekannt, deren Angaben 
aber so ungenau sind, daB sich Exstirpationsversuche danach nicht aus- 
fiihren lieBen. Ich habe daher die Anatomie des Nervensystems an Auf- 
hellungspraparatent und Schnitten® untersucht, will aber, da dieselbe ja 
nicht zum Gegenstand dieser Arbeit gehért, die Verhaltnisse nur in zwei 
Skizzen, einer Dorsal- und einer Seitenansicht des Gehirns, wiedergeben 
(Abb. 32 und 33). 

Genauere Angaben iiber die Anatomie des Wasserlaufergehirns sollen in einer 


besonderen Abhandlung demnichst folgen. 
Besonders RE Os ist hier, daf vom Protocerebrum nur die Lobi 


1 Fixierung nach Cannoy, Entfernung des Chitins mit Diaphanol, Aufhellung 
mit Nelkendél. 

2 Fixierung nach Carnoy, Entfernung des Chitins mit Diaphanol oder durch 
Abschneiden mit einem Messer von dem in Paraffin eingebetteten Objekt, Far- 
bung mit Himatoxylin-Kosin. 


| 
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_ optici im Kopf selbst liegen, wihrend die anderen Teile ihren Platz im Prothorax 

- haben. Die Corpora pedunculata liegen dorsal am Hinterende des Oberschlund- 

a ganglions. Schlundkonnektive im eigentlichen Sinne sind nicht ausgebildet, viel- 

__ mehr grenzen Ober- und Unterschlundganglion in breiter Flache aneinander, der 
Osophagus geht durch den so gebildeten Gehirnkomplex wie in einem Rohr hin- 

durch. Das Verschmelzungsprodukt von Unterschlundganglion, Thorakal- und 
Abdominalganglien bildet eine zusammenhangende Masse, die bis in den Meso- 
thorax hineinreicht. ; 

Bei Dekapitation werden also vom Gehirn lediglich die Lobi optici 
entfernt. Es ist auch bei einem gek6épften Tier nicht allzuschwer, die 
kataleptische Schutzstellung durch Klopfen auf den Thorax zu erreichen. 
Die Lobi optici spielen also beim Zustandekommen der Katalepsie keine 
wesentliche Rolle. Doch kann man die Schutzstellung gleich nach der 
Operation nicht immer, und dann auch nur angenahert und fir kurze 


\Sschnitt- 


SB pt fiihrung 

Osophagus 
Abb. 32. Schematische Darstellung des Gehirns Abb. 33. Schematische Darstellung, von der Seite 
von Gerris.. Von der Riickenseite gesehen. gesehen. Schnittfiihrung bei Dekapitations- 


versuchen. Erklirung im Text. 


Zeit auslésen, wahrscheinlich, weil zunachst noch die von der Operations- 
stelle ausgehende Erregung eine zu starke ist. Am besten gelingt das Ex- 
periment etwa 5 Stunden nach der Dekapitation. Freilich ist es nicht 
mdglich, ein geképftes Tier langere Zeit am Leben zu halten, denn da es 
keine Flissigkeit aufnehmen kann, geht es sehr bald an Verdursten zu- 
grunde (in trockner, warmer Luft sterben gesunde Tiere manchmal schon 
in einer halben Stunde, wenn sie keine Gelegenheit zum Trinken haben). 
Im Hochstfall lebte ein Tier noch 14 Stunden nach der Operation. Doch 
_ kann durch starken Blutverlust bei der Dekapitation der Tod auch ganz 
kurz nach der Operation eintreten. 

-Wird das Oberschlundganglion in der Gegend der Corpora peduncu- 
lata durch Einstechen einer Nadel verletzt, so zeigt sich keine exakte 
Reaktion auf katalepsieauslésende Reize mehr. Doch kam es gelegentlich 
vor, da8 auf Beklopfen des Thorax hin so operierte Tiere fiir eine Zeit 
von weniger als 1 Sek. mit den Beinen die Schutzstellung andeuteten. 
Doch war die Operationsmethode zu ungenau, um eine sichere Zersté- 
rung der betreffenden Gehirnteile zu gewahrleisten. 


. | 
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- Besser war dies schon méglich bei einer Dekapitation mittels der in | 
Abb. 45 gezeigten Schnittfiihrung. Es wird dabei mit ziemlicher Wahr- _ 
scheinlichkeit das gesamte Oberschlundganglion entfernt. Nur war die 4 
Sterblichkeit der so operierten Tiere sehr groB, nur ganz wenige blieben 
einige Zeit (bis zu 9 Stunden) am Leben. Diese Tiere zeigten nie mehr ein 
katalepsiedhnliches Verhalten, doch legten auch einige von ihnen manch- 
mal auf Beklopfen des Thorax hin die Beine fiir Augenblicke in der fir die 
Schutzstellung typischen Weise an den Korper. 


Die unter dem Osophagus liegenden Teile des Zentralnervensystems 
scheinen also anch eine gewisse Rolle bei der kataleptischen Schutzstel- 
lung zu spielen, wenn auch typische Katalepsie beim Fehlen des Ober- 
schlundganglions nicht mehr méglich ist. Als Hauptzentrum der Kata- 
lepsie diirfte somit das Oberschlundganglion anzusehen sein. 

Dieses Ergebnis erinnert an das der Versuche von Hotmzs mit Ranatra. 
Bei dieser befindet sich nur das Oberschlundganglion im Kopf, wahrend das 
Unterschlundganglion weit in den Prothorax verlagert ist. Ho~mEs beobachtete 
nun an dekapitierten Tieren, da8 auch bei ihnen der fiir Ranatra typische Tot- 
stellreflex in allerdings stark herabgeminderter Dauer auftrat. Auch war bei 
diesen Tieren die Reizerregbarkeit eine viel gréBere als bei normalen. Doch zeigte 
der Dekapitationsversuch immerhin, da8 das Zentrum der Katalepsie nicht ledig- 
lich ‘auf das Oberschlundganglion beschrankt ist. (Ich'habe diesen Versuch an 
einem Tier wiederholt, mit demselben Ergebnis.) 


m) Biologische Bedeutung der Katalepsie. 

Wer es einmal versucht hat, eine Anzahl von Wasserliufern aus einem 
groBeren mit Pflanzen bestandenen Aquarium herauszufangen, der kann 
sich ein Bild davon machen, wie schwer im Freien ein an Pflanzen sitzen- 
der Gerris aufzufinden ist. So auffallig das Tier auf dem Wasser ist, so 
unauffindbar wird es auf dem Lande. Bei meinen Zuchten war es manch- 
mal notig, eine Anzahl von Tieren aus einem Aquarium in ein anderes 
umzusetzen, etwa wenn junge Larven geschliipft waren und vor der 
Raubgier der Imagines geschiitzt werden mu8ten. Wenn ich dann auch 
alle Pflanzen ausschiittelte, alle Ecken des Aquariums und alle Hohl- 
riume zwischen den Steinen griindlich nachsah, so lefen fast immer am 
nachsten Tage doch noch einige Tiere auf dem Wasser umher, die ich 
beim Suchen iibersehen hatte. Auch wenn ich an mehreren Tagen nach- 
einander alle Gegenstiinde in dem betreffenden Aquarium nach Wasser- 
laufern absuchte, nie hatte ich die Sicherheit, da8 tatsaichlich nun auch 
der letzte aus dem Behialter entfernt war. Ja, einmal tauchte in einem 
Aquarium mit jungen Larven ein Tier auf, 6 Tage nachdem ich alle 
Imagines entfernt zu haben glaubte, obwohl ich das Aquarium tiglich 
beobachtet hatte, und ein Hindringen des Tieres von auBen ausgeschlos- 
sen war. Die Wasserlaufer sind also fiir den Menschen in der Umgebung 
von Pflanzen geradezu unsichtbar zu nennen. 
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Sicher spielt bei diesem Verborgenbleiben der Wasserliufer auch ihre 
_ Katalepsie eine Rolle, weil sie verhindert, daB die Tiere auf optische Reize 
_ hin die Flucht ergreifen, was sie sofort dem Beobachter verraten wiirde. 
Auch die bei der Katalepsie herabgesetzte Empfindlichkeit gegen Be- 
_ rihrung und gegen Lageverinderung ist hier in Riicksicht zu ziehen. 
_ Ohne all dies wire ein derartiges Unsichtbarbleiben der Wasserlaufer 
nicht zu erklaren. 

Wenn auch schon die stabformige Gestalt den ruhenden Wasserliufer 
auBerhalb des Wassers recht unauffallig macht, so wird diese Unauffillig- 
keit besonders dadurch vergréBert, daB die an langlichen Gegenstiinden, 
wie Grashalmen oder Pflanzenstengeln sitzenden Tiere sich stets in deren 
Langsrichtung orientieren, und auch die Beine in gleicher Richtung an 
den KGrper ziehen, so daf ihre Gestalt in den Blattnerven und Stengel- 
fasern vollkommen verloren geht. Diese parallele Orientierung muB zu- | 
stande kommen, da sie die einzige ist, die dem Wasserlaufer ein gutes 
Festhalten erméglicht, waihrend jede andere Orientierung, in der das Tier 
nicht mit so groBer Flache seiner Unterseite den Untergrund beriihrt, ein 
Herabfallen zur Folge haben muB. 

Auch die Farbe des Tieres ist selbst auf griinem Untergrund viel 
weniger auffallig, als man erwarten méchte. Die Tiere sehen aus wie 
braune Flecke, die an den Blattern und Stengeln der Pflanzen ja allent- 
halben als Folge von Frostschaden, Pilzbefall oder InsektenfraB vor- 
kommen. Meist halten sich die Wasserlaufer ja auch an beschatteten 
Teilen der Pflanzen auf, wo ihre Farbe gar nicht zur Geltung kommt. 

Auf diese groBe Unauffalligkeit der Tiere zwischen den Pflanzen ist 
es wohl zuriickzufiihren, da in vielen biologischen Angaben tiber die 
Wasserlaufer fast ausschlieBlich ihr Wasserleben beriicksichtigt ist, wah- 
rend ihr Aufenthalt auf dem Lande nur selten erwahnt wird. 

Es fragt sich nun: Gewiahrt diese Unauffalligkeit den Gerriden irgend- 
welchen Schutz gegen Feinde? Dab die Katalepsie ein sehr wirksames 
Schutzmittel gegen vorwiegend optisch orientierte Feinde darstellen muB, 
steht ebenso wie bei den Stabheuschrecken auer Zweifel. 

Welche optisch orientierten Feinde hat nun Gerris? Trotz aller Be- 
obachtungen im Freien hinsichtlich dieser Frage kann ich dariiber recht 
wenig sagen. Ich sah, daB sich dicht tiber der Wasseroberflache fliegende 
Rauchschwalben gelegentlich fiir die Wasserliufer interessierten, doch 
habe ich sie nie beim Fang eines solechen beobachtet. Ebenso schnappten 
Hausenten manchmal nach den Gerriden, doch waren diese stets flink 
genug, sich ihrem Schnabel zu entziehen. Im Aquarium verstand es die 
Stabwanze Ranatra sehr gut, die Wasserliufer an einem Bein zu ergreifen, 
unter Wasser zu ziehen und auszusaugen. Auch sah ich wiederholt, daB 
— sowohl im Freien wie im Aquarium — die Wasserlaufer von Ricken- 
schwimmern angegriffen wurden, denen es manchmal gelang, kleinere 
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Tiere, besonders Larven, zu tiberwaltigen. Ritey beobachtete den — 


Wasserkifer Dytiscus beim Fressen von Wasserlaufern, DRAKE sah, daB 
diese von Fréschen gefressen wurden, und DE LA ToRRE-BUENO gibt die 
Wasserliufer sogar als einen Teil der Fischnahrung an. Zu den Feinden 
der kleineren Arten wie der Larven gehéren vor allem auch die grofen 
Arten der Wasserlaufer selbst, wie Limnoporus rufoscutellatus und Hygro- 
trechus najas, die ich sehr oft im Aquarium und auch mehrfach im Freien 
beim Fang von Limnotrechus lacustris beobachtet habe. 

Die haufigste Todesart jedoch, welche die Wasserlaufer trifft, ist im 
Aquarium und wohl auch im Freien das Ertrinken. Ich habe auch drau- 
Ben oft beobachtet, daB Gerriden, die von einem héheren Gegenstand aus 
aufs Wasser herabsprangen, die Oberflache durchbrachen, und dann, 
wenn ihre Beine erst einmal naB geworden waren, nicht mehr aus dem 
Wasser herauskamen. 

Man kann die Wasserlaufer also keineswegs als ,,Wassertiere“ ansehen. Sie 
sind, ganz ihrer systematischen Stellung entsprechend, ,,Landwanzen“, die nur 
die Fahigkeit erworben haben, zum Zwecke des Nahrungserwerbs auf die Wasser- 
oberflache zu gehen. Auch eine amphibische Lebensweise fiihren sie nicht, sie 
sind vielmehr, wenn sie ins Wasser hineingeraten, ebenso dem Ertrinken ausge- 
setzt, wie jedes andere Landinsekt. Der volkstiimliche Ausdruck ,,Schlittschuh- 
laufer“‘ ist auBerordentlich gut geeignet, das Verhaltnis des Wasserlaufers zum 
Wasser und die Gefahren, denen er auf der Wasserfliche ausgesetzt ist, zu 
charakterisieren. 

Gegen alle Gefahren, die den Wasserlaufer auf der Wasserfliche be- 
drohen, ist dieser jedoch schon geschiitzt, wenn er sich auBerhalb des 
Wassers zwischen Pflanzen aufhalt. Die Katalepsie spielt dabei keine 
Rolle. Sie kann vielmehr nur einen Schutz gegen Spinnen und raube- 
rische Insekten darstellen, die dem Wasserliufer im Pflanzendickicht ge- 
fahrlich werden kénnen. Er wird diesen viel seltener auffallen, wenn er 
lange Zeit auf einem Fleck sitzt, als wenn er auf den Pflanzen vorwiegend 
in Bewegung bleiben wiirde. Auch daB er seinen Ruheplatz, soweit das 
Wetter es erlaubt, méglichst an der Spitze der Pflanzen wahlt, mag ihn 
derartigen Feinden mehr entziehen. 

Doch la8t sich, soweit unsere jetzige Kenntnis der Tatsachen reicht, 
ein Nutzen der kataleptischen Erscheinungen bei Wasserlaiufern nicht so 
einwandfrei nachweisen, wie dies von Pare fiir die Katalepsie von 
Dixippus geschehen ist. 

Fir die Katalepsie als solche wire es auch denkbar, daB sie sich, ohne 
eine 6kologische Bedeutung zu haben, nur auf Grund besonderer im 
Keimplasma liegender ,, Mutationspotenzen‘ herausgebildet habe. Doch 
macht eine solche Vorstellung Schwierigkeiten, wenn man an die hoch 
spezialisierte Art der Katalepsie von Gerris denkt, an ihre Verbindung 
mit einer besonderen Schutzstellung, deren Nutzen , augenfallig’* wire, 
wenn etwa der Mensch zu den Feinden von Gerris gehoren wiirde. 
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Das Vorhandensein eines Feindes, dem gegeniiber die Katalepsie mit 


-Schutzstellung nun wirklich einen Schutz darstellt, zusammen mit dem 


Wasserlaufer in einer der heute bei uns vorliegenden Biocénosen ist nicht 
nachgewiesen, ist aber auch fiir eine Herausbildung der Katalepsie mit 
Schutzstellung nicht unbedingt zu fordern. Falls ein solcher Feind heute 
wirklich bei uns fehlen sollte, so mag er immerhin mit dem Wasserlaufer 
zusammen zu einer Biocénose gehéren, die von der bei uns vorliegenden 
verschieden ist, und dort den Selektionsfaktor dargestellt haben. (Es 
kann hier au8er au eine 6rtliche auch an zeitliche Verschiedenheit gedacht 
werden.) 

Der Unauffalligkeit der Wasserlaufer auf dem Lande entspricht auch 
ihr Verhalten auf dem Wasser im Falle einer Gefahr. Wenn man einen 
groBen Limnoporus im Freien einzufangen sucht, so ist das Tier stets be- 
muht, das Ufer zu erreichen, und wenn es in dessen Nahe kommt, stiirzt 
es sich in weitem Sprunge in das Pflanzengewirr. Hier bleibt es in den 
meisten Fallen vollig bewegungslos liegen, und zwar ist sein Zustand 
kataleptisch, wie man leicht feststellen kann, wenn es gelingt, das Tier 
aufzufinden. Der katalepsieauslosende Reiz ist hier das AnstoBen an die 
Pflanzen und das Aufprallen auf den Boden. Doch ist das Auffinden 
eines Tieres, dem es gelang, aufs Land zu springen, nur in einem geringen 
Teil der Falle méglich. Selbst wenn das Ufer annahernd frei von Pflanzen 
ist und man sich die Stelle genau gemerkt hat, auf der das Tier landete, 
bleibt das Suchen oft ohne Erfolg, denn die Ahnlichkeit eines ruhig da- 
liegenden Wasserlaufers mit Wurzeln oder herumliegenden Pflanzen- 
stiicken ist eine zu groBe. 

Alles in allem sehen wir, da der Vorteil, den ein Wasserliufer von 
seiner Fahigkeit zur Katalepsie hat, gro8 genug sein diirfte, um einer 
Selektion eine Handhabe zu bieten. 


Anhang: Andere aquatile Rhynchoten. 

Wahrend ich die Katalepsie von Gerris, die in erster Linie zu einem 
Vergleich mit der von Dixippus herangezogen werden soll, in physio- 
logischer Hinsicht und im Hinblick auf ihre dkologische Bedeutung aus- 
fiihrlicher besprochen habe, will ich mich bei den anderen Wasserlaufer- 
gattungen Velia und Hydrometra, wie bei der Stabwanze Ranatra mehr 
auf eine kurze Beschreibung der Tatsachen beschriinken, soweit diese fiir 
einen Vergleich wichtig sind. 


Velia currens. 

Der Bachliaufer Velia currens zeigt beim Klopfen auf den Thorax sehr 
prompt eintretende Akinesen, bei denen alle Symptome der Katalepsie 
vorhanden sind. Doch wird bei dieser Art nie die fiir Gerris typische 
Schutzstellung angenommen, vielmehr werden alle Beine im Kniegelenk 
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eingeknickt und in bestimmtem Winkel zur Achse des Tieres in eine 
faicherférmige Anordnung gebracht, wie dies Abb. 34 zeigt. 

Auch spontane Katalepsie kommt vor, wenn die Tiere an Steinen 
sitzen. Auf Pflanzen habe ich Velia so gut wie gar nicht beobachtet, nur 
im Herbst vielfach auf Fallaub. Velia halt sich iberhaupt viel mehr auf 
der Wasserflache auf als Gerris, wo sie, wie dies auch WEBER beschreibt, 
mit den Beinen der einen Seite an einem Gegenstand verankert aut Beute 
lauert. Vom Wasser entfernt sie sich nie weit, sondern wenn sie die 
Wasserflache einmal verlaft, sucht sie nur aus dem Wasser ragende 
Steine im Bereich des Bachbettes auf. Hier vorkommende kataleptische 
Akinesen kénnen mehrere Stunden dauern, auch nimmt das Tier dabei 
haufig spontan die fiir seine experimentell ausgeléste Katalepsie typische 
Stellung ein. Zum Klettern scheint Velia keine so ausgesprochene Nei- 
gung zu haben wie Gerris, auch benutzt sie dabei 
nur die Beine, nicht auch die Behaarung der Unter- 
seite. 


Um ein Bild von der Dauer kiinstlicher Akinesen bei 
Velia currens zu erhalten, fiihrte ich eine gleiche Versuchs- 
serie durch, wie ich sie mit den verschiedenen Gerris-Arten 
angestellt habe (Kapitel tiber die Dauer der Akinesen bei 
Gerris). Ebenso wie mit den Imagines geschah dies auch 
mit den einzelnen Larvenstadien, wobei sich herausstellte, 
daB die Akinesen des letzten Larvenstadiums an Dauer die- 
jenigen der Imagines schon erreicht haben. In der Ver- 
suchsserie tibertrifft sie diese sogar, doch mag dies lediglich 
daran legen, da derselbe Reiz wegen der weicheren Be- 

_\ _- schaffenheit des Chitinpanzers der Larven eine viel stir- 
Deere eeance kere mechanische Wirkung hat (Abb. 35a und b). Das 
Annehmen der besonderen Katalepsiestellung ist bei Larven 
jedoch lange nicht so ausgepriigt wie bei den Imagines, sie wird nur manchmal 
angedeutet, indem einige Beine in der fiir die Imagines typischen Weise ein- 
geknickt und an den Kérper gezogen werden. (Die Versuchsserien mit Larven 
schlieBen insofern eine kleine Ungenauigkeit in sich ein, als die dazu verwandten 
Tiere im Freien eingefangen und dann nach ihrer Gr6Be dem einen oder ande- 
ren Larvenstadium zugeordnet wurden, nicht in der Gefangenschaft groBgezogen 
und auf die Zahl ihrer Hautungen beobachtet. Nun variieren die einzelnen 
Larvenstadien von Velia im Gegensatz zu denen von Gerris in ihrer GréBe recht 
betrachtlich, so daB es gelegentlich vorgekommen sein mag, daB besonders groBe 
oder kleine Individuen eines Stadiums einem anderen Stadium zugeordnet wur- 
den. Doch war dies sicher nicht in dem Mae der Fall, daB dadurch das Ver- 
suchsergebnis beeintraichtigt werden kénnte.) 


Bei Velia kommt es besonders deutlich zum Ausdruck, daB starke 
mechanische Reizung die Katalepsiedauer verldngert. Wird ein Tier 
lingere Zeit mit dem Finger auf einer Unterlage hin- und hergerollt, so 
ist die Dauer der Akinese viel langer als wenn, wie bei der eben besproche- 
nen Versuchsserie, die mechanische Reizung sofort abgebrochen wird, 
wenn Katalepsie eingetreten ist. Ebenso wirken vorhergehende Hyp- 
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nosen fur die folgenden verlangernd, so daB bei kurz aufeinanderfolgen- 
den Versuchen dieser Art zunichst die Dauer der einzelnen Akinesen an- 
steigt. Tabelle 10 zeigt die Ergebnisse von vier solehen Versuchen. 
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Dower der Akinesen in Sekunden 


Abb. 35a. Graphische Darstellung der Dauer durch Klopfen auf den Thorax ausgeléster 
Akinesen der Larvenstadien und des Imaginalstadiums von Velia currens. 


Die Versuchsserien dieser Art, von denen ich im ganzen zehn durch- 
gefiihrt habe, endigen entweder mit vélligem Refraktaérwerden des Tieres 


oder mit dessen Erschépfung, in 
welchem Falle das Versuchstier mit 
vollig schlaffer Muskulatur daliegt 
und man es tiberhaupt nicht mehr 
zur Bewegung veranlassen kann. 
Trotzdem verhielten sich alle Tiere, 
die solchen Versuchen unterzogen 
wurden, am folgenden Tage wieder 
ganz normal. 

Ebenso akineseverlingernd wie 
langere mechanische Reizung wirkte 
es auch, wenn man das Tier vorher 
mit Induktionsstrom behandelte. Die 
durch den Strom hervorgerufene 
Lahmung war ebensowenig katalep- 
tischer Art, wie bei anderen Insekten. 
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Abb. 35b. Ubersicht tiber die durchschnitt- 
liche Dauer experimentell ausgeléster Aki- 
nesen bei den Larven und den Imagines von 
Velia cwrrens. 
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Doch wenn man ein Tier, das gerade aus einer solchen Betiubung er- 
wacht, durch Klopfen auf den Thorax in Katalepsie versetzt, so dauert 
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Tabelle 10. Velia currens. Nacheinander folgende Akinesen des- 
selben Tieres. Dies wurde gleich nach dem Erwachen wieder in 
Akinese versetzt. 
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diese Akinese erheblich langer als eine solche vor der elektrischen Rei- 
zung. Wenn also eine elektrische Reizung selbst auch keine Katalepsie 
auszulésen vermag, so versetzt sie doch das Nervensystem des Versuchs- 
tieres in eine Stimmung, in der es besonders empfindlich fiir den kata- 
lepsieausl6senden mechanischen Reiz ist. 

Bei einer Versuchsserie, deren Daten ich wiedergeben will, wurden die Tiere 
erst in Katalepsie versetzt und deren Dauer genau festgestellt, dann wurden sie 


elektrisiert und nach Erwachen aus der elektrischen Betaéubung sofort wieder in 
Katalepsie versetzt. Die Dauer der Akinesen war dabei 
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Es ist auch méglich, eine kataleptische Velia durch schnelles Ein- 
bringen in einen Raum von etwa 0° fiir lange Zeit in der typischen Kata- 
lepsiestellung zu halten, was bei Gerris nicht gelang. Doch zeigt sich auch 
hier, daB das Tier gegen diesen plotzlichen Temperaturabfall sehr emp- 
findlich ist; wenn man es 1/, Stunde in einem Raum 
von so niedriger Temperatur laBt, so geht es zu- 
grunde, 5—10 Min. unter diesen Bedingungen wer- 
den jedoch ertragen. 

Die Katalepsie von Velia hat eine ahnliche bio- 
logische Bedeutung wie bei Gerris, nur spielt sie bei 
Veha vielleicht eine etwas weniger wichtige Rolle. 
Das Tier versteckt sich nicht zwischen Pflanzen, 
sondern driickt sich nur in Vertiefungen von Stei- 
nen und solche in der Ufererde, wo es ebenfalls 
leicht ibersehen werden kann. Seine charakteristi- 
sche Katalepsiestellung mag dabei geeigneter seinals Abb. 36. Microvelia in 

: é ; 6 ij Katalepsie. 

eine Schutzstellung, wie sie Gerris annimmt. Denn 

bei der breiteren, gedrungenen Gestalt des Tieres wiirde diese Schutz- 

stellung keinen mimetischen Wert haben, da sie doch keine Ahnlichkeit 

mit einem Pflanzenstiick bewirken kénnte. Auch wiirde eine solche 

Ahnlichkeit weniger zu der Lebensweise des Tieres passen, das sich 

mehr auf Steinen und Ufererde, nicht aber zwischen Pflanzen aufhalt. 
L0 


Anzahl der Tere 
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Dauer.der Akinesen in Sekunden 
Abb, 37. Graphische Darstellung der Dauer experimentell ausgeléster Akinesen bei Microvelia. 
100 Mittelwerte aus je 3 Versuchen. ---—---- Dieselben 300 Versuchsresultate, aber 
einzeln fiir die graphische Darstellung verwertet; MaSstab auf 1/3 verkleinert. 


Auch bei der winzigen Microvelia lassen sich durch Beklopfen des 
Thorax kurze Akinesen erreichen. Zum Teil konnte ich bei diesen deut- 
liche Katalepsiesymptome beobachten, doch ist es bei der Kleinheit der 
Tiere nicht mit Sicherheit festzustellen, ob die Akinese stets eine kata- 
leptische ist. Die Haltung dabei ist von der eines ruhenden Tieres kaum 
verschieden, also keine ausgepragte Katalepsiestellung (Abb. 36). 
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In derselben Weise wie bei anderen Formen wurden auch hier 100 Tiere 
an je drei Tagen auf die Dauer ihrer Akinesen untersucht. Die Versuche 
wurden unter der Lupe ausgefiihrt, und zum Klopfen 
wurde bei den jungen Gerris-Larven ein Pferdehaar 
benutzt. Die Dauer der Akinesen ist, wie Abb. 37 
zeigt, recht einheitlich. 


Hydrometra stagnorum. 


Meine Beobachtungen an dieser Art beschranken 
sich auf lediglich 13 Tiere. Hydrometra unterscheidet 
sich von den anderen Gattungen der Gerriden in 
Korperbau und Lebensweise recht erheblich. Die 
Fahigkeit, auf das Wasser zu gehen, spielt bei ihr 
nur eine recht untergeordnete Rolle, meist halt sie 
sich auf Steinen am Ufer von Bachen oder an Pflan- 
zen auf und nahrt sich durch Aussaugen von an- 
gespulten toten Insekten, wahrend sie lebende nicht 
angreift, wozu sie auch wegen des Fehlens der Gift- 
und Speicheldriise gar nicht befahigt ware. Uber 
groBe freie Wasserflaichen geht der Teichlaufer nie, 
sondern halt sich stets im Schutz des Ufers auf. Die 
| Fortbewegung ist bediachtig schreitend, nie hastig, 


Abb.38. Hydromeirain wie bei Gerris oder Vela. 
kataleptischer Schutz- 


stellung. Auf Beklopfen hin tritt auch bei Hydrometra eine ka- 

60 taleptische Akinese ein, bei der ebenso wie bei Gerris die 
55 Schutzstellung angenommen 
y wird (Abb. 38). Doch ist die 
ts _  Dauerdieses ZustandesauBer- 
Ly ordentlich gering, meist nur 
8 ni 2—3 Sek., das Maximum bei 
SF meinen Beobachtungen be- 
8 trug 21 Sek. Andererseits 
Na kommt es kaum vor, daB sich 
N20 ein Tier gegen den Klopfreiz 
15 refraktiar zeigt. Ich habe die- 

0 sen Versuch mit 10 Tieren an 

5 10 verschiedenen Tagen aus- 

; a gefiihrt und die Dauer der ein- 


Dover der Akinesen in Sekunden zelnen Akinesen festgestellt. 


Abb.39. Graphische Darstellung der Dauer experimentell A € ; a 
ausgeléster Akinesen bei Hydrometra. bb. 39 Ze1gb das Ergebnis 


in graphischer Darstellung. 
Eine Erfassungshypnose lieB sich nicht einwandfrei feststellen. Halt 
man das Tier an einem Beine fest, so tritt gar nicht selten Autotomie der 


2 haw 
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so gereizten Extremitat ein. Auch ein spontanes Annehmen der Kata- 
lepsie oder der Schutzstellung habe ich nie beobachten kénnen. Die 
Katalepsie diirfte also bei Hydrometra keine hohe dkologische Bedeutung 
haben. 


Ranatra. 


Hypnotische Zustande bei Ranatra sind von Homss als ,,Deathfeig- 
ning-instinct* beschrieben worden. Hotmss stellte fest, da8 bei dieser 
Wanze eine Starre des ganzen Korpers eintritt, wenn man sie aus dem 


ree - ~~ — 
: } 


a b 
Abb. 40a und b. Die beiden hiufigsten Katalepsiestellungen von Ranatra. 
Ungefihr natiirliche GréBe. 


Wasser herausnimmt. Geniigte dies allein nicht zur Auslosung der Aki- 
nese, so fiihrten Streichen des Kérpers und Hinwerfen auf eine Unterlage 
meist zum Ziel. Nur in seltenen Fallen zeigten die Tiere sich vollig 
refraktar. 

Auch ist mit der Hypnose meist eine besondere Haltung verbunden. 
Am haufigsten werden die Vorderbeine wie bei Diaippus an den Kopf ge- 
legt, die beiden hinteren Beinpaare streckt das Tier eng aneinandergelegt 
nach der Ventralseite, was bei der Lebensweise der Stabwanzen zwischen 
den Wurzeln der Wasserpflanzen auch eine recht gute mimetische Wir- 
kung haben mag. In anderen Fallen werden die beiden letzten Beinpaare 
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nach hinten an den Kérper gelegt, ebenso wie dies bei Gerris manchmal 
der Fall ist. 

Es gelang mir in einigen Fallen, diese Starre bei den Tieren auch unter 
Wasser auszulésen, wenn ich eine Zeitlang mit einer Pinzette gegen ihren 
Thorax klopfte. Doch gelingt die Auslésung viel seltener unter als auBer- 
halb des Wassers. Immerhin nahmen doch einige Tiere unter Wasser die 
typische Stellung mit ventralwarts gestreckten Beinen an. 

Dieser Starrezustand wird von Hotmss als tetanisch bezeichnet. Nach 
der Meinung von MANGOLD, der ich mich anschlieBe, ist fiir die Kontrak- 
tion der Muskulatur einer Ranatra wihrend dieser Starre die Bezeichnung 
Tetanus nicht zutreffend. Vergleicht man den Zustand der Muskulatur 
bei einer ,,sichtotstellenden“ Ranatra mit demjenigen beim katalep- 
tischen Dixippus, so hat man den Hindruck, dafs der Unterschied 
zwischen beiden nur darin besteht, daB bei Dixippus der Muskeltonus 
starker heraufgesetzt ist. Die Beine lassen sich bei Ranatra mindestens 
ebenso leicht biegen wie bei Dixippus, und kinstlich gegebene Stellungen 
werden auch von Ranatra eine Zeitlang beibehalten, allerdings schneller 
ausgeglichen als bei Dixippus. Eine Flexibilatis cerea ist also bei Ranatra 
in ausgesprochener Weise vorhanden, wenn auch das Bestreben der ein- 
zelnen Extremitaten, eine der beiden beschriebenen Starrestellungen an- 
zunehmen, hier etwas groBer ist als bei Dizippus. Es liegt also kein Grund 
vor, diesen Zustand nicht auch als Katalepsie zu bezeichnen. 

Auch darin gleicht der Starrezustand von Ranatra dem der Stabheu- 
schrecken und Wasserlaufer, daB er sich zu jeder Zeit aufheben laBt. Be- 
sonders gute katalepsieaufhebende Reize bestehen hier darin, daB man 
das Tier an der Atemréhre zwickt oder es aufs Wasser wirft, wahrend An- 
blasen hier im Gegensatz zu Stabheuschrecken und Wasserlaufern eine 
Verstarkung der Katalepsie zur Folge hat. Doch wird die Stabwanze im 
Unterschied von Gerris stets nur allmahlich, nie mit einem Schlage be- 
weglich. 

4. Allgemeiner Teil. 

In den beiden vorhergehenden Abschnitten habe ich die Einzelheiten 
der kataleptischen Zustainde bei Stabheuschrecken und Wasserliufern 
geschildert. Versuchen wir nun, einen Uberblick iiber den ganzen Er- 
scheinungenkomplex zu gewinnen. Wir wollen dazu von einem Vergleich 
der Verhdltnisse bei Diaippus und bei Gerris ausgehen. 

Bei beiden Formen sind zunichst die Voraussetzungen fiir die Auf- 
fassung ihrer Akinesen als kataleptische Zustande erfiillt, also auBer Be- 
wegungslosigkeit Analgesie und etwas heraufgesetzter Muskeltonus mit 
Flexibilitas cerea vorhanden. Der zweite wichtige Punkt, in dem beide 
tibereinstimmen, ist der Umstand, da8 bei beiden die Katalepsie spontan 
angenommen werden kann. Auch eine weitere Grundeigentiimlichkeit 
der Katalepsie von Dixippus finden wir bei derjenigen von Gerris wieder 
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vor, namlich ihr Vorkommen in quantitativer Abstufung von maximaler 
Tiefe bis zu einer leisesten Andeutung und die Abhiangigkeit dieses Ka- 
talepsiegrades von einem komplizierten Zusammenwirken innerer und 
auBerer Faktoren. Auffallend ist ferner das genaue Ubereinstimmen der 
typischen Schutzstellung von Dixippus mit derjenigen von Gerris. 

Die Verschiedenheiten im kataleptischen Verhalten beziehen sich mehr 
auf Kinzelheiten, die zum Teil recht geringfiigig sind. Tabelle 11 gibt 
eine kurze Ubersicht dariiber. 


Tabelle 11. 
Gerris. 


Lichtwirkung fiir den Hintritt der 
Katalepsie ohne Bedeutung. 


Dixippus. 
Lichtwirkung wichtigster Faktor bei 
der Auslésung der Katalepsie. 


Beibehalten eines dem _ tiaglichen Tagesrhythmus nicht unwahrschein- 


Lichtwechsel entsprechenden Rhyth- 
mus von kataleptischem und _ nicht 
kataleptischem Zustand, auch unter 
veranderten Lichtverhaltnissen, ohne 
direkte Abhangigkeit von AuBenbe- 
dingungen. 

Festhalten eines Tieres an einem 
Bein lést meist heftige Bewegung oder 
Autotomie des gereizten Beines aus. 


Klopfen auf den Thorax hat keine 
Wirkung, doch mag dies daran liegen, 
daB wegen des viel weicheren Chitin- 
panzers von Dixippus dadurch keine 
starke Erschiitterung des Tieres be- 
wirkt wird. Wirft man das Tier auf 
eine feste Unterlage, so tritt oft Kata- 
lepsie und Schutzstellung ein. Der 
Unterschied ist also kein prinzipieller. 


Auch die Larven nehmen die Schutz- 
stellung an. 


lich, aber nicht genau nachzuweisen, 
wohl nur von AuBenbedingungen ab- 
hangig, da er bei konstanten AuBen- 
bedingungen nicht auftritt. 


Beim Festhalten am Femur eines 
Beines tritt ,,Krfassungshypnose“ ein. 


Klopfen auf den Thorax ruft Kata- 
lepsie und Schutzstellung hervor. 


Keine ausgesprochene Schutzstel- 
lung bei Larven, nur bei vereinzelten 
Exemplaren eine gewisse Andeutung 
dieser Stellung. 


Auch 1aBt sich fiir Dizippus eine Mitwirkung des Hungers bei der Aufhebung 


der Katalepsie feststellen, waihrend sie sich bei Gerris nicht nachweisen lieB. Doch 
kann man darin nicht ohne weiteres einen Unterschied sehen, da bei der weit 
kiirzeren Dauer der Akinesen von Gerris keine Méglichkeit besteht, eine even- 
tuelle Wirkung des Hungers zu untersuchen. 

Wie wir sehen, beziehen sich die Verschiedenheiten mehr auf spezielle 
Einzelheiten; in den grundlegenden Eigenschaften ist das kataleptische 
Verhalten beider Formen auBerordentlich ahnlich. Dies gilt auch beson- 
ders fiir die dkologische Bedeutung des Zustandes. 

Bei beiden Formen wird durch die auBerordentliche Unauffalligkeit 
des kataleptischen Tieres und die Einschrankung seiner Bewegungen ein 
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Schutz gegen optisch orientierte Feinde gewihrleistet. In gleicher Weise 
bewirkt bei beiden eine weitgehende Analgesie, daf sie selbst auf starke 
mechanische Reize und Verstiimmelungen hin keine Fluchtbewegungen 
ausfithren, welche die mimetische Wirkung ibrer Gestalt und ihrer 
Schutzstellung aufheben wurden. 

Es bereitet Schwierigkeiten, sich vorzustellen, daB eine solche Ahn- 
lichkeit in so vielen Punkten rein dem Zufall zuzuschreiben sei. Wie mag 
also die Ubereinstimmung bedingt sein? 

Der Katalepsie verwandte Erscheinungen sind im Insektenreich weit 
verbreitet. Wenn sich nun bei zwei Formen eine solche Erschemung in 
fast der gleichen Auspragung zeigt, so kann dies einmal dadurch bedingt 
sein, daB& beide Formen phylogenetisch mehr oder weniger nahe mitein- 
ander verwandt sind, zweitens aber auch dadurch, daB bei beiden die 
Selektion in genau derselben Richtung wirkte, und schlieBlich kann die 
Ahnlichkeit durch eine Kombination dieser beiden Méglichkeiten bedingt 
sein. Eine blo& zufallige Ahnlichkeit ware nur fiir wenig ausgepragte 
und undifferenzierte Hypnosen denkbar. 

Priifen wir nun, welche der Méglichkeiten in unserem Falle verwirk- 
licht ist. Die erste scheidet, sofern man an engere phylogenetische Be- 
ziehungen denkt, sogleich aus. Es besteht keine engere Verwandtschaft 
zwischen Dixippus und Gerris, da die beiden Formen in zwei verschiedene 
systematisch streng getrennte Ordnungen, die Orthopteren und He- 
mipteren gehoren. 

Der stammesgeschichtliche Zusammenhang zwischen beiden Gruppen 
besteht nur darin, da, wie man heute allgemein annimmt, die Hemi- 
pteren sich von den Orthopteren ableiten, doch mub diese Abzweigung der 
Hemipteren schon im Palaozoikum stattgefunden haben, denn aus dem 
Perm sind schon fossile Insekten bekannt (Hugerion Boeckingi DouRN), 
die deutliche Hemipterencharaktere zeigen. Diese Verwandtschaft 
kénnte man nur dann als die direkte Ursache des Vorkommens einer 
gleichartigen Katalepsie bei Stabheuschrecken und Wasserlaufern deu- 
ten, wenn eine solche Erscheinung bei Orthopteren und Hemipteren ganz 
allgemein verbreitet ware. Doch ist — soweit der heutige Stand unserer 
Kenntnisse uns diese Aussage gestattet —. dies keineswegs der Fall. 

Dagegen von einem anderen Gesichtspunkt aus betrachtet kann diese 
weitlaufige Verwandtschaft zur Erklarung des Auftretens der Katalepsie 
in beiden Gruppen herangezogen werden: Just weist darauf hin, daf 
innerhalb derselben Art und innerhalb einer Gruppe von verwandten 
Formen haufig dieselben Mutationen wiederholt auftreten, da® also ver- 
wandte Arten ganz unabhingig voneinander, infolge ihrer ahnlichen 
Keimplasmastruktur dieselbe Richtung des Mutierens einschlagen. Als 
ein Beispiel dafiir kann das Auftreten der Stabform innerhalb des Ortho- 
pterenstammes aufgefaBt werden, die sich bei Mantiden, Phasmiden und 
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Acridiiden als Konvergenzerscheinung herausgebildet hat, und das 
gleichfalls haiufige Vorkommen der Stabform auch bei den Hemipteren 
spricht dafiir, da sowohl Orthopteren wie Hemipteren von ihren ge- 
meinsamen Ahnen eine Struktur des Keimplasmas iibernommen haben, 
die fiir die Herausbildung einer Stabform besonders giinstig ist. Zum An- 
lagenschatz dieser gemeinsamen Ahnenformen kénnte nun auch die Po- 
tenz gehért haben, die Fahigkeit zur Schutzstellung und zur Katalepsie zu 
erwerben. In dieser Hinsicht kénnte also die phylogenetische Verwandt- 
schaft zwischen Orthopteren und Hemipteren fiir das Auftreten der Kata- 
lepsie bei Wasserlaufern und Stabheuschrecken von Bedeutung sein. 

Doch kann diese Annahme nur die Voraussetzungen fiir die gleichge- 
richtete Herausbildung der Katalepsie bei Stabheuschrecken und Was- 
serlaufern unserem Verstandins naherbringen, keineswegs kann sie bei der 
spezifischen Ahnlichkeit der Katalepsie und der mit ihr verbundenen Er- 
scheinungen bei beiden Gruppen den Gang der phylogenetischen Ent- 
wicklung selbst erklaren. Denn einerseits ist es wohl kaum denkbar, da8 
bei beiden Gruppen die spezifisch ahnliche Katalepsie durch einen ein- 
zgen Mutationsschritt entstanden sei, andererseits auch nicht, daB der 
schrittweise Verlauf der Herausbildung rein aus im Keimplasma liegen- 
den Ursachen bei beiden Formen sich genau in derselben Weise abge- 
wickelt habe. Da die Katalepsie bei beiden Formen dieselbe 6kologische 
Bedeutung hat, mu8 vielmehr bei einer Betrachtung tiber die Heraus- 
bildung dieser Erscheinung auch an eine gleichgerichtete Selektion gedacht 
werden. 

Was mag nun eine gleichgerichtete Selektion bedingt haben? Wir 
miissen da zu den Chresmodiden zuriick. Wie schon in der Einleitung er- 
wahnt, sehen die Palaiontologen in ihnen Tiere, die eine ihnliche Lebens- 
weise auf der Wasserflache fiihrten, wie unser heutiger Gerris. Und diese 
Chresmodiden sieht man als die Vorfahren unserer Stabheuschrecken an. 
Da hatten wir also eine biologische Ubereinstimmung, die vielleicht fiir 
eine Selektion in gleicher Richtung in Anspruch genommen werden 
kénnte: das Leben auf der Wasserfliche. 

Nun priifen wir einmal: Was hat bei Gerris das Leben auf der Wasser- 
flache mit dessen Katalepsie zu tun? Welchen Nutzen hat das Tier auf 
dem Wasser von seiner besonderen Fahigkeit? Soviel ich auch derartige 
Zusammenhiange gesucht und die Tiere daraufhin beobachtet habe, ich 
habe Katalepsie bei frei auf dem Wasser befindlichen Tieren titberhaupt 
nie beobachtet. Selbst bei Tieren, die sich mit den FiiBen an festen 
Gegenstanden verankert hatten und sich vollkommen ruhig verhielten, 
habe ich nie Katalepsie feststellen kinnen. Wenn also Katalepsie bei auf 
dem Wasser befindlichen Tieren gar nicht vorkommt, so kann man die 
Frage nach deren etwaigem Zusammenhang mit dem Wasserleben ohne Be- 
denken verneinen. Okologisch gesehen miiBte man ja auch von vorn- 
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herein eine Katalepsie auf der Wasserflache eher fiir schadlich als fur 
niitzlich halten, denn auch ein ganz bewegungsloses Tier wiirde trotz 
seiner Stabahnlichkeit auf der freien Wasserflache, also auf einem ein- 
formigen Untergrund, immerhin auffallen und wiirde in kataleptischem 
Zustand einem Feinde leicht zur Beute werden, wahrend Gerris tatsach- 
lich bereits auf optische Reize hin lebhafte und geschickte Fluchtbewe- 
gungen ausfiihrt. Héchstens ware an eine Schutzwirkung einer Katalep- 
sie auf der Wasserflaiche solchen Feinden gegeniiber zu denken, die tote 
Beuteobjekte nicht beachten. Das Annehmen einer Schutzstellung ware 
auf dem Wasser auch nicht méglich, da das Tier seine Beine nicht an den 
Korper anziehen kann, ohne der Gefahr des Ertrinkens ausgesetzt zu 
sein. Also schon aus diesen Erwigungen heraus ware eine Katalepsie 
auf der Wasserflache schlecht denkbar. 

Vielmehr ist der Aufenthalt auBerhalb der Wasserflache fiir die Kata- 
lepsie der Wasserlaufer eine 6kologische Voraussetzung. Nicht auf einem 
gleichférmigen, sondern nur auf einem in einzelne.Formen aufgelésten 
Untergrund kann ein kataleptisches Tier leicht ttbersehen werden. 

So aussichtsreich also auch eine Untersuchung der Katalepsie bei bei- 
den Formen in Beziehung zu dem Wasserlauferleben der Chresmodiden 
erschien, so lassen sich doch daraus keine Anhaltspunkte fiir eine Er- 
klarung ihrer eigentiimlichen Ubereinstimmung gewinnen. Auch fiir 
Dixippus kann man also annehmen, da8 sein kataleptisches Verhalten 
eine direkte Anpassung an sein Leben auf Pflanzen ist, nicht ein Erbgut 
von Vorfahren, die es sich durch ihr Wasserleben erworben hatten. 

Also nicht im Leben auf der Wasserflaiche, sondern im Leben auf dem 
Lande ist das iibereinstimmende Agens fiir die Herausbildung der Kata- 
lepsie zu suchen. 

Nun lebt die Mehrzahl aller Insekten auf dem Lande und zwischen 
Pflanzen, und wenn auch bei vielen eine Hypnose vorkommt, so ist damit 
noch nicht eine so spezifische Ahnlichkeit im hypnotischen Verhalten wie 
in unserem Falle gegeben. Gerade das Herausbilden einer eigentiimlichen 
Schutzstellung fordert noch eine besondere Erklairung. 

Sehen wir uns also nach weiteren Tatsachen um, die fiir beide Formen 
in gleicher Weise bestehen, und die in Zusammenhang mit dieser spezi- 
fischen Form tierischer Hypnose stehen kiénnten. Eine solche bei beiden 
Formen in Ubereinstimmung vorkommende Tatsache ist da sehr augen- 
fallig, und zwar handelt es sich hier um einen morphologischen Charakter, 
nimlich die Stabform der Tiere. Diese stellt ja fiir die Herausbildung der 
Schutzstellung dkologisch gesehen erst die Voraussetzung dar. Denn fiir 
ein nicht wenigstens in geringem Grade stabformiges Tier wiirde die 
Schutzstellung véllig bedeutungslos sein, es sei denn, daB seine Beine 
allein schon breit und lang genug waren, um eine Stabform vorzutau- 
schen. Fiir Katalepsie im allgemeinen geniigt jedoch schon irgendeine 
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schiitzende Ahnlichkeit in Form und Farbe, um sie in mimetischer Hin- 
sicht bedeutungsvoll zu machen. 

Nun nehmen wir einmal an, bei einer stabformigen Art tauchte plotz- 
lich durch die Aktivierung einer im Keimplasma liegenden Mutations- 
potenz, wie bereits besprochen, bei einem Tier die erbliche Fahigkeit zur 
Katalepsie und zur Schutzstellung auf. Wiirde dieses Tier dann nicht 
gegeniiber seinen Artgenossen weit im Vorteil sein? Sicher miiBte diese 
Fahigkeit, auch wenn sie nur in ganz schwacher Auspragung vorhanden 
ware, von der Selektion erfaBt werden. Und wenn bei unseren stabfér- 
migen Tieren die hier vorkommende Schutzstellung gegeniiber anderen 
Stellungen im selektionistischen Sinne den Sieg davontrug, so ist dies 
leicht dadurch verstandlich, daB sie eben in der Tat eine sehr zweck- 
maBige ist. Denn in keiner anderen Haltung kénnten die Beine des 
Tieres unauffalliger sein, und eine stirkere mimetische Wirkung der 
Stabform zustande kommen, als gerade durch diese typische Stellung. 

Man braucht auch nicht die Stabform als eine wahrend der selek- 
tionistischen Herausbildung der Schutzstellung schon fertig vorliegende 
Erscheinung aufzufassen, vielmehr ware es auch denkbar, da die Heraus- 
bildung beider Charaktere Hand in Hand ging. 

Die Ansicht, daB die spezifische Auspragung der Schutzstellung bei 
Gerris und Dixippus in einem Zusammenhang mit der Stabform stehe, 
gewinnt noch an Wabhrscheinlichkeit, wenn man verwandte .Formen be- 
trachtet. Der Bachlaufer Velia ist nicht stabformig, sondern hat eine 
mehr rundliche Kérperform. Obwohl das Tier die Fahigkeit zu einer 
spezialisierten Katalepsie hat, wird doch die besondere Schutzstellung der 
Gerriden nicht angenommen, sondern eine andere Haltung, die bei der 
Kérperform des Tieres als zweckmafiger erscheint. Hydrometra dagegen. 
wieder, ein Tier von ganz ausgesprochener Stabform, nimmt bei ihren 
Akinesen eine typische Schutzstellung an, in der sie den jiingsten Larven 
von Dixippus auBerordentlich ahnlich sieht. Auch die ,,Stabwanze“ 
Ranatra, die ja einer ganz anderen Formengruppe und Lebensgemein- 
schaft angehort, zeigt angenihert die Schutzstellung, dagegen bei der mit 
Ranatra ganz nahe verwandten Nepa, die keine Stabform aufweist, habe 
ich nie eine derartige Stellung beobachtet. Wir sehen also in allen diesen 
Fallen einen deutlichen Zusammenhang zwischen Stabform und Schutz- 
stellung. 

Auch das Verhalten der Jugendstadien, das ja, wie wir sahen, von dem 
der Imagines abweicht, bedarf im vorliegenden Zusammenhang einer Be- 
trachtung. Sowohl bei Dixippus wie bei Gerris zeigt sich, daB Fahigkeit 
und Neigung zur Katalepsie mit dem Alter der Larven ansteigen. Es 
drangen sich hier mehrere Gesichtspunkte auf: 

Zunichst kénnte man geneigt sein, hier von einer Giiltigkeit des bio- 
genetischen Grundgesetzes zu sprechen, indem in der ontogenetischen Ent- 
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wicklung die Larven die schrittweise Herausbildung einer speziali-” 


sierten Katalepsie, wie sie in der Phylogenese dieser Art anzunehmen 


ware, wiederholen. 
Doch laBt sich die angefiihrte Tatsache auch unter einem anderen Ge- 
sichtspunkt betrachten. Wenn man namlich bericksichtigt, daB die 
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trechus 
lacustris ile 2. 3. Larvenstadium 
Dauer der 
Akinesen: 2,88 3,04 2,97 5,13 6,10 Sekunden 
: Q mae) Q 3 Q 
Limnotrechus lacustris Limnotrechus thoracicus  Limnoporus rufoscutellatus 
Dauer der Aki- 
nesen: 5,75 18,19 21,36 29,97 347,45 373,0 Sekund. 
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Velia currens 1. 2. 3. 4, 5.  Larvenstadium 
Dauer der 
Akinesen: 6,8 7,19 5,93 9,2 25,8  Sekunden 


Abb. 41. Ubersicht liber die natiirliche GréBe, Stellung bei der Katalepsie und durchschnittliche 
Dauer experimentell ausgeléster Akinesen bei den einzelnen Larvenstadien von Limnotrechus 
lacustris, den verschiedenen Gerris-Arten und den Larven von Velia currens. 


Larven ja eine viel geringere KoérpergréBe als die Imagines haben, so 
kommt man zu der Erkenntnis, daf} Katalepsie mit Schutzstellung fiir 
kleinere Tiere gar nicht den biologischen Wert haben kann, den sie fiir 
groBere Formen hat. Denn von einer gewissen Grée abwirts werden die 
Tiere von denjenigen Feinden, gegen die die gré8eren durch ihre Katalep- 
sie geschiitzt sind, tberhaupt nicht mehr beachtet werden. Freilich 
kénnten kleinen Tieren andere Feinde gefahrlich werden und damit eine 


‘ 
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_ Selektion in Richtung auf eine bessere Auspragung der Katalepsie auch 
bei diesen ausfiihren, doch wird es sich praktisch bei diesen Feinden fast 
ausschlieBlich um Spinnen und Insekten handeln, die doch in weit ge- 
ringerem Mafe auf das Formensehen eingestellt sind, als die Wirbeltiere, 
die fiir die Selektion bei den Imagines vor allem in Betracht gezogen wer- 
_ den miissen. Nach den Untersuchungen von Exner, v. Uxkiiti und 
- Trrata (simtlich zitiert nach HemPELMANN) » Spielt die bestimmte Kon- 
_ figuration des optischen Bildes bei den Wirkellosen kaum eine Rolle“ 
_ (nur bei bliitenbesuchenden Insekten ist eine Formbeachtung nachge- 
wiesen). Rauberische Spinnen und Insekten erkennen ihre Beutetiere 
auf optischem Wege nicht an ihrer Gestalt, sondern nur an ihrer Be- 
wegung. Ob also die kleineren Larven der Wasserlaufer eine Schutz- 
stellung annehmen, oder nicht, wire demnach fir ihre Unauffalligkeit 
solchen Feinden gegeniiber véllig belanglos. Ganz allgemein wird sich 
also der Nutzen einer hoch entwickelten Katalepsie bei gréBeren Tieren 
mehr bemerkbar machen als bei kleineren. Und da mit wachsender 
GroéBe die Tiere ja an und fir sich auch auffalliger werden, wird dann 
auch die Selektion eine griindlichere. Dieser Umstand kann sicher auch 
zur Erklarung der geringeren Auspragung der Katalepsie bei den Larven 
herangezogen werden. 

- Kine solche Erklarung ist der unter Beriicksichtigung des biogeneti- 
schen Grundgesetzes noch insofern vorzuziehen, als sie gleichzeitig auch 
die Verschiedenartigkeit in der Neigung zur Katalepsie bei den einzelnen 
Gerrisarten umfaBt. Wir sahen, daB nicht nur mit dem Alter, sondern 
ganz allgemein mit der GroBe die Fahigkeit zur Katalepsie wachst. 
Limnoporus, die gréBte der untersuchten Wasserliuferarten, zeigt auch 
die Erscheinung der Katalepsie in der am meisten ausgepragten Weise. 
Man kann sich also denken, da auch bei dieser Art eine Selektion am 
grindlichsten durchgefiihrt wurde. Auch die Tatsache, daB die Katalep- 
sie der Stabheuschrecken viel besser ausgebildet ist als die der Wasser- 
laufer, ordnet sich einer solchen Auffassung gut ein. Ubertreffen doch die 
Stabheuschrecken an KoérpergréBe die Wasserliufer um ein Vielfaches. 
Dagegen erreicht der Grad der Katalepsie eines Limnoporus den der ihm 
gleich groBen ersten Larvenstadien von Dixippus in vielen Punkten. 
Doch kénnte bei einer Betrachtung der Verschiedenheit im Grade der 
Katalepsieauspragung zwischen Gerris und Dixippus auBer an eine ver- 
schieden starke Wirkung der Selektion auch an eine verschieden lange 
Selektionsdauer gedacht werden. 

Drittens laBt sich die Tatsache, da& bei den Larven von Gerris im 
Gegensatz za denen von Dixippus die Schutzstellung fehlt, obwoh] diese 
Larven schon eine recht gut ausgebildete Katalepsie zeigen, noch von 
einem weiteren Gesichtspunkt aus auf ihren ursichlichen Zusammen- 
hang hin betrachten. Wir sahen soeben, daB die Schutzstellung nur bei 
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stabformigen Tieren auftritt, doch den Gerrislarven fehlt ja diese Stab-— 


form. Bis auf den Kopf ist ja eine Wasserlauferlarve der Imago recht un- 
ahnlich, der Thorax erscheint kiirzer und breiter als beim erwachsenen 


Tier, auch ist das Abdomen fast vollig unentwickelt (Abb. 42). Das Tier — 


hat also eher eine rundliche Korperform. Fir diese Larvenform ist also ein 
Nutzen der Schutzstellung nicht gegeben, welcher die Herausbildung einer 
solchen Stellung mit Hilfe der Selektion begiinstigt hatte. Es erscheint 
uns also durchaus erklarlich, wenn diese erst bei der Imago auftritt. 
Zusammenfassend lat sich fiir die Herausbildung der hier behan- 
delten Katalepsie folgende, wenn auch nicht in allen Punkten gesicherte, 
aber nach den Ergebnissen 
dieser Arbeit recht wahr- 
scheinliche Erklarung geben: 
Die Voraussetzung fiir die 
Herausbildung der Katalepsie 
bei Stabheuschrecken und 
Wasserlaufern legt ebenso 
wie die fiir die Herausbildung 
der Stabform in einer von 
den gemeinsamen Ahnen 
ubernommenen Fahigkeit der 
Orthopteren und Hemipteren, 
in einer dazu giinstigen Rich- 
tung zu mutieren. Die Kata- 
lepsie mit ihren Begleit- 
erscheinungen scheint nicht 
auf direktem Wege, sondern 
durch eine Verbindung von 
Teilerscheinungen (,,partiel- 


Abb. 42. Zweites Larvenstadium von Limnotrechus ] K 1 see : 
lacustris in 15-facher (linear) VergréBerung. en ata epsieerscheinun- 


gen) sich entwickelt zu 
haben, worauf besonders die Beobachtungen an Phylliwm hinweisen. 
Fiir diese nachtragliche Verbindung einzelner physiologischer Erschei- 
nungen, die auf Grund gleicher Fahigkeit zum Mutieren in einer be- 
stimmten Richtung bei Orthopteren und Hemipteren entstanden, und 
fir ihre gleichzeitige Verbindung mit der Stabform ist die Mitwirkung 
einer bei den beiden hier behandelten Insektengruppen in gleicher Rich- 
tung arbeitenden Selektion anzunehmen. Erst die so entstandene Ver- 
bindung der spezifischen Katalepsie mit der Stafbform schafft den hohen 
mimetischen Wert dieser beiden Erscheinungen. 
Fiir eine Deutung der biologischen Beziehungen zwischen Katalepsie 
und Winterschlaf fehlt es an gentigend sicheren Grundlagen. Sicherge- 
stellt ist nur, daB sowohl Gerris wie Dixippus aus einem Zustand, der ein- 
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wandfrei kataleptisch ist, in die Kaltestarre tbergehen kénnen, ohne die 
_ Akinese irgendwie zu unterbrechen. Eine genaue Grenze, an welcher der 
eine Zustand in den anderen iibergeht, 1a8t sich dabei nicht angeben. Im 
ubrigen lassen sich nur mehr oder weniger gut begriindete Vermutungen 
aussprechen. 


Der Unterschied zwischen Kialtestarre und Katalepsie ist an und fir sich ein 
prinzipieller. Wahrend es sich bei der Katalepsie um einen besonderen Zustand 
bestimmter Teile des Zentralnervensystems handelt, der leicht aufgehoben wer- 
den kann, liegt bei der Kaltestarre ein Zustand der Muskulatur vor, der nur 
anomie durch Heraufsetzung der Temperatur riickgingig gemacht werden 

ann. 

Trotzdem kénnen beide dieselbe dkologische Bedeutung haben. Fiir die 
Kaltestarre gilt ganz allgemein, daB sie den Stoffwechsel des Tieres stark herab- 
setzt. Ebenso ist dies fiir die Katalepsie der Stabheuschrecken von v. BUDDEN- 
BROCK nachgewiesen. Wahrscheinlich tritt eine solche Stoffwechselherabsetzung 
auch wahrend der Katalepsie der Wasserlaufer ein, wenn es auch, wie gesagt, 
nicht méglich war, dies in exakter Weise experimentell zu beweisen. 


Es wiirden dann Katalepsie wie Kaltestarre fiir den Winterschlaf die- 
selbe Bedeutung haben, nur dafi der Wirkungsbereich der Katalepsie 
bei nur etwas herabgesetzter, der der Kaltestarre bei stark herabge- 
setzter Temperatur liegt. Da nun die Temperatur wihrend des Winters 
bald in den Bereich der Kaltestarre, bald in den der Katalepsie fallen 
wird, so wird durch diese Kombination einmal erreicht, daB die Tiere 
nicht bei etwas warmerem Wetter beweglich werden, ferner auch, dai 
der Stoffwechsel immer gleichmaBig herabgesetzt ist. Ubersteigt die 
Temperatur die obere Grenze des Bereichs der dauernden Katalepsie, so 
geht das Tier zur normalen Lebensweise, ja sogar, wie wir gesehen haben, 
-wahrend des Winters zur Fortpflanzung iiber. 


Vielleicht gibt uns das Verhalten von Gerris wahrend der Uberwinterungs- 
periode fiir den Winterschlaf der Insekten eine ganz allgemeine Frage auf. Ist. 
es namlich nicht denkbar, daB auch bei Formen, die sonst keine spontane Hyp- 
nose zeigen, eine solche unter dem Einflu8 niedriger Temperatur doch auftritt, 
ohne daB wir sie deutlich gegen die Kaltestarre abgrenzen kénnen? Es ware in 
diesem Falle eine Erklarung fiir das Sistieren der Bewegung schon vor Hintritt 
der Kaltestarre und auch fiir das Ruhigbleiben der Insekten bei warmerem 
Winterwetter gefunden. Doch um sich hier ein annahernd klares Bild zu ver- 
schaffen, waren eigens darauf gerichtete Untersuchungen notwendig. 

Nach Hzymons und y. LENGERKEN kann auch Silpha obscura unmittelbar aus 
dem ,,Winterschlaf‘‘ in die Thanatose tibergehen, doch laBt sich dieser Befund 
nicht ohne weitere Untersuchungen mit meinen Ergebnissen vergleichen, da der 
rein dkologische Ausdruck ,,Winterschlaf“ nichts iiber den physiologischen Zu- 
stand der Tiere aussagt, etwa ob es sich um Kaltestarre handelt, oder um einen 
bestimmten hypnotischen Zustand (lediglich ein Ruhezustand kann dieser Win- 
terschlaf nicht sein, da ein Teil der Versuchstiere auf Ergreifen mit der Pinzette 
und andere mechanische Reize hin nicht zur Bewegung iiberging). Bei der relativ 
hohen Temperatur von + 20° ist das letztere anzunehmen. 

Ob die Katalepsie ihren Vorgingen im Zentralnervensystem nach wahrend 
der Kaltestarre weiterbesteht und nur durch diese iiberdeckt ist oder nicht, ist 
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schwer zu entscheiden. Es sei hier nur darauf hingewiesen, daB beide Méglich- 
keiten denkbar sind. 

Vergleichen wir nun das Ergebnis dieser Arbeit mit der in der Kin- 
leitung gestellten Frage. Es zeigt sich, dafs wir noch nicht entscheiden 
kénnen, ob die Phasmiden schon die Fahigkeit zur Katalepsie be- 
saBen, bevor sie noch vom Leben auf der Wasserfliche zum Leben auf 
Pflanzen tibergingen; wir konnen keine Vermutung dariiber 4uBern, ob 
die Chresmodiden iiberhaupt die Fahigkeit zur Katalepsie hatten. 

Vielmehr ist unsere Betrachtungsweise in eine neue Bahn gelenkt wor- 
den dadurch, daB bei den Untersuchungen eine bisher wenig bekannte Tat- 
sache hervortrat, namlich die, da wir in den Wasserlaufern Tiere vor uns 
haben, deren Lebensraum keineswegs allein die Wasseroberflache ist, son- 
dern die in ausgedehntem MaBe ein Leben zwischen Pflanzen fiihren und 
die Wasseroberflaiche nur zeitweise zum Nahrungserwerb aufsuchen. Das 
Wasserleben der Wasserliufer und der Chresmodiden stellt also offenbar 
eine Konvergenzerscheinung dar, wie andererseits auch die Katalepsie 
der Wasserliufer und der Phasmiden eine solche darstellt. Eime ursach- 
liche Beziehung zwischen diesen beiden Erscheinungen innerhalb der bei- 
den systematischen Gruppen konnten wir nicht aufdecken. Vielmehr ver- 
langt die Tatsache, daB bei den Wasserlaiufern Katalepsie auf der Wasser- 
flache nicht vorkommt, eine Deutung im entgegengesetzten Sinne. 

Ebenso wie die ganze Gruppe der Wasserlaufer nur einen kleinen 
Seitenzweig der Gymnoceraten, der Landwanzen darstellt, so mégen 
auch die Chresmodiden zu ihrer Zeit eine von den wibrigen vielleicht schon 
damals lebenden Phasmiden abweichende Gruppe dargestellt haben, 
wahrend die meisten Vertreter dieser Ordunung auch damals Landtiere 
waren, deren Reste uns ja allgemein viel seltener erhalten werden als die 
von wasserlebenden Tieren. Ja vielleicht waren auch die Chresmodiden 
so wie unsere Wasserlaufer wesentlich Landtiere. 

Die Katalepsie und ihr verwandte Erscheinungen sind in ihren man- 
nigfaltigen Formen denselben Gesetzen der Bildung und Umbildung 
unterworfen, wie jede andere morphologische und physiologische Er- 
scheinung. Von der weiteren Untersuchung aber solcher spezialisierter 
Anpassungen von teils morphologischem, teils physiologischem Charakter 
ist jedenfalls eine Forderung auch der allgemeinen deszendenztheoreti- 
schen Fragen zu erhoffen. 


5. Zusammenfassung. 
a) Tatsachen. 


1. Stabheuschrecken. 
Die Katalepsie der Stabheuschrecken, die durch Bewegungslosigkeit, 
Analgesie, herabgesetzte Reflexerregbarkeit, etwas heraufgesetzten Mus- 
keltonus und Flexibilitas cerea, zuweilen auch durch eine besondere 
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Schutzstellung charakterisiert wird, ist von einer ganzen Reihe von Fak- 
toren abhangig: Helligkeit lost die Katalepsie aus, bei Dunkelheit wird 
sie durch den Hunger und von den Futterpflanzen ausgehende Reize auf- 
_gehoben. Doch kommt Katalepsie auch bei volliger Dunkelheit vor. 

Bei dauwernder Verdunkelung wird der vorher durch den Lichtwechsel 
bedingte Tagesrhythmus zwischen kataleptischem und nicht katalep- 
tischem Zustand noch einige Zeit beibehalten, klingt aber nach wenigen 
Tagen ab. Auch ein kinstlich den Tieren durch Beleuchtung wihrend der 
Nacht und Verdunkelung am Tage eingeprigter Rhythmus wird ebenso 
einige Tage bei vélliger Dunkelheit beibehalten. 

Mechanische Reize werden nach dem jeweiligen physiologischen Zu- 
stand des Tieres verschieden beantwortet. Einige Reflexe treten auch 
bei sonst vélliger Katalepsie auf. 

Athernarkose hebt die Katalepsie auf. Durch Reizung mit schwachem 
Induktionsstrom wird bei den Stabheuschrecken, wie bei Insekten iiber- 
haupt, eine Lahmung hervorgerufen, die aber der Katalepsie nicht iden- 
tisch ist. 

Heraufsetzung der Wdrme bis auf etwa 30—40° hat Aufhebung der 
Katalepsie zur Folge. Erniedrigung der Temperatur auf 3° verlaingert 
die Katalepsie betrachtlich, diese kann direkt in die Kaltestarre iiber- 
gehen. Durch Verbindung der Katalepsie mit der Kaltestarre vermag das 
Tier unter experimentellen Bedingungen eine Art von Winterschlaf zu 
halten. 

Ks zeigt sich eine deutliche Zunahme der Neigung zur Katalepsie vom 
1. Larvenstadium bis zum Imaginalstadium, also mit dem Alter des 
Tieres. 

Das Zentrum der Katalepsie liegt im Protocerebrum, aller Wahr- 
scheinlichkeit nach im Zentralkérper. 

Die Katalepsie kann in verschiedenen Graden auftreten. Der je- 
weilige Grad hangt von dem Zusammenarbeiten der auf das Tier ein- 
wirkenden Faktoren ab. 

Okologisch stellt die Katalepsie im Verein mit der Form und Farbe 
der Tiere eine Schutzanpassung an das Leben zwischen Pflanzen dar. 

Bei Diapheromera fehlt die Abhangigkeit der Katalepsie von den 
Lichtverhaltnissen. Bei Phylliwm ist die Katalepsie nur schwach ausge- 
pragt, die einzelnen Symptome der Katalepsie treten hier oft getrennt 
voneinander auf (,,partielle Katalepsie‘). 


2. Wasserldufer. 

Der Lebensraum der Wasserlaufer ist nicht auf die Wasseroberflache 
beschrankt, vielmehr halten sich diese den gréBten Teil des Tages zwi- 
schen den Pflanzen des Ufers auf und begeben sich nur zeitweise zum 
Nahrungserwerb aufs Wasser. Bei grofer Sonnenhitze, bei starkem 
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Wind und Regen verlassen die Wasserliufer die Wasseroberflache 
ganzlich. 

Die Wasserliufer zeigen ebenfalls die Fahigkeit zu einer speziali- 
sierten Katalepsie. Diese tritt spontan ein, kann aber auch experimentell 
durch Festhalten des Tieres am Femur eines Beines oder durch Klopfen 
auf den Thorax ausgelést werden. Auch hier kommt eine Schutzstellung 
vor, die der der Stabheuschrecken gleicht. Auch bei Wasserlaufern kann 
die Katalepsie in verschiedenen Graden auftreten. 

Das Licht hat auf die Katalepsie der Wasserlaufer keinen EinfluB. 
Auch ist bei gleichbleibenden AuBenbedingungen das Auftreten der 
Katalepsie keinem bestimmten Rhythmus unterworfen. 

Es zeigt sich, daB die Dauer kiinstlich hervorgerufener katalep- 
tischer Akinesen mit der Gréfe der Tiere zunimmt, daf also die gréBeren 
Wasserlaufer eine viel stirkere Neigung zur Katalepsie zeigen als die 
kleineren. 

Auch wahrend der Larvenentwicklung nimmt die Neigung zur 
Katalepsie zu. Die Larven zeigen noch keine Schutzstellung. 

Heraufsetzung der Temperatur auf 25—30° C hebt die Katalepsie auf. 
Tiefe Temperatur ruft verstarkte Neigung zur spontanen Katalepsie her- 
vor. Auch hier geht die Katalepsie direkt in die Kaltestarre tiber. Der 
Winterschlaf ist je nach der Temperatur zeitweise ein kataleptischer Zu- 
stand, zeitweise ein Zustand der Kaltestarre. 

Das Hauptzentrum der Katalepsie liegt im Oberschlundganglion, doch 
wirken bei deren Zustandekommen vielleicht auch die unter dem Oso- 
phagus gelegenen Teile des Zentralnervensystems mit. 

Die biologische Bedeutung der Katalepsie liegt auch hier in einer An- 
passung an das Leben auf Pflanzen. 

Auch bei Vela, Microvelia, Hydrometra und Ranatra kommt Katalep- 
sie vor. 

b) Schliisse. 

Die weitgehende Ahnlichkeit des kataleptischen Verhaltens der Stab- 
heuschrecken und Wasserlaufer deutet auf eine Herausbildung der Er- 
scheinung unter gleichen Bedingungen hin. Das Leben auf der Wasser- 
oberflache bei Wasserlaufern und den Chresmodiden, den dltesten uns 
bekannten Phasmiden, kann mit der Katalepsie in keiner Beziehung 
stehen, vielmehr ist deren Herausbildung im Zusammenhang mit dem 
Leben auf Pflanzen wahrscheinlich. 

Die Herausbildung einer spezifischen Schutzstellung steht im Zu- 
sammenhang mit der Stabform. Sie ist geeignet, die tauschende Ahnlich- 
keit eines stabférmigen Tieres mit Pflanzenteilen wesentlich zu erhéhen, 
d.h. deren mimetische Wirkung heraufzusetzen. Sie tritt hier nur bei 
stabformigen Arten auf, und auch bei diesen erst, sobald in ihrer on- 
togenetischen Entwicklung die Stabform deutlich zutage tritt, fehlt 
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also den nicht stabférmigen Gerrislarven, wahrend die Jugendstadien 
von Diaxippus sie schon deutlich zeigen. Fiir kleine Insekten ist wahr- 
scheinlich sowohl die Stabform wie die Schutzstellung unwesentlich, da sie 
_keine Feinde haben, fiir die das Formsehen beim Beutefang eine Rolle 
spielt und die durch eine Stabform getauscht werden kénnten. 
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Kinleitung. 


Die ersten Mitteilungen tiber eine Bakteriensymbiose bei Riissel- 
kafern machte ich gelegentlich eines Vortrages tiber ,,Holznahrung und 
Symbiose“‘ auf dem internationalen Zoologentage zu Budapest (1927). 
Zwei Veroffentlichungen hieriiber erschienen 1927 und 1928. Bei dieser 
Gelegenheit konnte bereits festgestellt werden, daB es sich um eine inner- 
halb der Gruppe offenbar weit verbreitete und in recht verschiedener 
Gestalt auftretende Erscheinung handelt. Im gleichen Jahr erschien 
_ dann weiterhin eine Veréffentlichung PrerantTonis, in der er Beobach- 
tungen, die Mansour ebenfalls 1927 an Calandra machte, die richtige 
Deutung gab. Die akzessorische Zellmasse, die jener Autor bei diesem 


Objekt an der Ubergangsstelle von Anfangs- und Mitteldarm fand, stellt 
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tatsaichlich ein Mycetom dar. Eine weitere Mitteilung PIERANTONIS 
(1928) beschaftigte sich in der Folge nochmals mit der Frage der Uber- 
tragung der Calandra-Symbionten, eine solche von Mansour (1930) 
schloB sich der neuen Deutung an und erweiterte die Kenntnis der 
Calandra-Symbiose vor allem noch hinsichtlich der bis dahin noch nicht 
aufgeklirten Ubertragungsweise. 

Die Neuauflage meines Symbiosebuches (1930) faBte schlieBlich das 
bis dahin Erarbeitete zusammen und erganzte es in mehrfacher Hinsicht 
durch bis dahin nicht veréffentlichte Beobachtungen und Zeichnungen. 

Seitdem habe ich die formenreiche Kaferfamilie weiter durchforscht 
und immerhin so viele Erfahrungen gesammelt, dai eine zusammen- 
hangende Darstellung des interessanten Kapitels der Insektensymbiosen 
gerechtfertigt erscheinen mag. Von Vollstandigkeit wird sie immer noch 
weit entfernt bleiben, denn ihr stehen mannigfache Hindernisse ent- 
gegen. Obenan die Materialbeschaffung, die mit oft nicht zu itberwinden- 
den Schwierigkeiten zu kampfen hat, da, wie wir sehen werden, fast stets 
auch die Larvenstadien fiir das Erfassen der Einrichtungen nétig sind; 
daneben der Umstand, daB diese so verschieden geartet sind, da’ nahezu 
jedes Objekt neue Lésungen bringt, und bei einem negativen Befund 
immer das peinliche Gefiihl zurtickbleiben mu, es kénne eine sehr wenig 
umfangreiche Bakterienwohnstatte tibersehen worden sein. Immerhin 
glaube ich, daf die im folgenden niedergelegten Beobachtungen geeignet 
sind, um als Ausgangspunkt fiir weitere Untersuchungen zu dienen, die 
zweifellos notig sind, um ein abgerundetes Bild der symbiontischen Ein- 
richtungen dieser Kaferfamilie zu bieten, die weit iiber 1000 Gattungen 
umfaBt. 

Hinen groBen Teil des Materials habe ich selbst gesammelt oder ge- 
zogen, vieles verdanke ich aber auch der freundlichen Unterstiitzung 
einer ganzen Reihe von Personen, denen hier herzlich gedankt sei. Vor 
allem aber bin ich auch der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft 
verpflichtet, die meine und meiner Schtiler Symbiosestudien in dankens- 
werter Weise unterstiitzt. 

Auf die Embryologie der Riisselkafersymbiose geht die vorliegende 
Studie nicht ein. Ich habe die Bearbeitung dieses Kapitels einem meiner 
Schiller, Herrn ScHEINERT tibertragen, der selbst ausfithrlich hieriiber be- 
richten wird (,,Symbiose und Embryonalentwicklung bei Riisselkafern“, 
diese Zeitschrift Bd. 27)1. 


1 Wiahrend des Druckes der vorliegenden Arbeit erschien schlieBlich eine 
erneute Untersuchung tiber Calandra von Tarsta, welche das schon Bekannte 
bestatigt und ausbaut, beztiglich der Ubertragungsweise aber zu einer von Man- 
SoUR, SCHEINERT und mir abweichenden Auffassung kommt. 
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Die Lokalisation der Symbionten in der Larve. 
Der fast durchweg bestehende weitgehende Unterschied der Sym- 
biontenlokalisation in der Larve und in der Imago ndétigt uns, zunichst 
im Zusammenhang die larvalen Kinrichtungen zu schildern und dann in 
einem zweiten Abschnitt die Uberfiihrung in den imaginalen Zustand 
und die endgiltigen Kinrichtungen des reifen Insekts zu behandeln. Ein 
dritter Abschnitt endlich wird der Ubertragungsweise gewidmet sein. 
Uberschaut man die mannigfachen Lokalisationen der Curculioniden- 
symbionten, die ich im Laufe meiner jahrelangen Studien aufdecken 
konnte, so ergibt sich, daB die Region, in der Anfangs- und Mitteldarm 
aneinandergrenzen, ganz besonders bevorzugt wird. Im einzelnen aller- 
dings kann diese Unterbringung eine recht verschiedenartige sein. Wir 
kénnen namlich unterscheiden: Ausstiilpungen des vordersten Ab- 
schnittes des Mitteldarmes, die dauernd ein Lumen behalten, massive, 
ringférmig das Darmrohr an der Ubergangsstelle von Anfangs- und Mittel- 
darm umziehende Organe, die eine recht verschiedene Auspragung auf- 
weisen k6nnen, und unpaare, ventral an eben dieser Stelle lokalisierte 
Mycetome. Der erstgenannte Typ erscheint als der urspriinglichste und 
sei deshalb als erster geschildert. 


1. Ausstiilpungen dés vordersten Mitteldarmes. 

Regelrechte Blindsackbildungen am Mitteldarm von Riisselkafer- 
larven, die von den Symbionten besiedelt werden, kommen, soweit meine 
Erfahrungen reichen, ausschlieBlich in der Unterfamilie der Cleoninae 
vor, stellen aber innerhalb derselben sicher den allein herrschenden Typ 
dar. Zu dieser Behauptung berechtigen uns trotz der wenigen unter- 
suchten Larvenformen die in dieser Gruppe hochst spezifischen, durchweg 
nachzuweisenden Ubertragungseinrichtungen, die ihrem ganzen Charak- 
ter nach lediglich bei Tieren in Frage kommen kénnen, deren Symbionten 
Bewohner des Darmlumens oder des Darmepithels darstellen. 

Ich konnte Larven von Lizus paraplecticus, die in den Stengeln der 
im Wasser wachsenden Umbellifere Phellandrium aquaticum minieren, 
Livus (Dilixvellus) bardanae von Jris- und Rumex-Arten und Lixus 
(Hulizus) myagri untersuchen, ferner soleche von Larinus planus, die in 
Distelképfen gesammelt wurden, und Cleonus piger, die an Disteln spin- 
delférmige Wurzel- oder SproBgallen hervorrufen, so daB also Vertreter 
der beiden Tribus, in die die Cleoninae aufgeteilt werden, der Cleonini 
und Lixini zur Verfiigung standen. 

Die wundervollen Organe, die sich am Mitteldarm von Lixus para- 
plecticus finden, gibt Abb. 1 wieder. Als zwei langere und zwei ktrzere 
Girlanden begleiten sie ihn eine Strecke weit. Ein stark verengter, sich 
daher scharf absetzender, in den Mitteldarm miindender Abschnitt zweigt 
etwa an der Grenze des ersten oberen Viertels der Organe ab. Dieser Teil 
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wird noch von gewoéhnlichen Epithelzellen gebildet, die tbrige mannig- 
fach gefaltete Wandung wird von reich mit stabchenformigen Bakterien _ 
infizierten groBen Zellen mit ansehnlichen Kernen aufgebaut. Die 
Staibchen stehen meist senkrecht zur Zellbasis, drangen den Kern, der ~ 
ganz Ahnlich den Kernen des gewohnlichen Darmepithels gebaut ist, — 
oft bis nahe an die Zelloberflache; ja nicht selten liegt dieser ihr sogar 
abgeplattet an. Ein Biirstenbesatz fehlt offenbar durchaus, strecken- 
weise wird er dadurch vorgetauscht, daB Bakterien des Lumens sich ganz 
ahnlich in einfacher Lage senkrecht zur Zelloberflaiche stellen. Der- 
gleichen ist auch sonst mehrfach be- 
obachtet worden, so bei den Bewoh- 
nern der Mitteldarmblindsicke der 
Heteropteren oder in den Ampullen 
der Nephridien von Lumbriciden. Auf 
weite Strecken erscheint die Ober- 
fliche der Zellen wie aufgelést und 
macht den Eindruck, wie wenn hier 
Bakterien austreten wiirden. Jeden- 
falls ist auch das Lumen locker, aber 
tberall von ihnen erfillt (vgl. ,,Tier 
und Pflanze‘‘, Abb. 123). 

Abb. 2 gibt die Organe von Cleo- 
nidenlarven wieder, die ich in Cirsien- 
k6opfen sammelte. Die Zucht ergab nur 
Larinus planus, so daB ich annehmen 
mu, daB auch alle fixierten Larvenzu 
diesen geh6ren. Dann werden die Lar- 
ven mit kleineren, wieder ganz vorne in 
den Mitteldarm einmiindenden, in der 
\ Vierzahl vorhandenen Blindsickchen 
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mehr traubig entfalteten Organen 
altere Tiere darstellen (Abb. a, b, c). Die letzteren sind ganz ahnlich, 
wie die von Lixus, intra- und extrazellular reich und deutlich infiziert, 
bei den ersteren aber kann ich die Bakterien, wenigstens auf meinen 
Praparaten, nicht mit Sicherheit erkennen. Andererseits ist es gerade 
fiir sie typisch, dai das Epithel der Wandung, dessen Elemente kleiner 
sind als die des eigentlichen Darmes, zahlreiche distale, im Lumen sich 
sammelnde Plasmatropfen abschniiren. Weitere Untersuchungen miissen 
diesen nicht ganz klaren Punkt aufhellen. 

Cleonus piger-Larven besitzen ganz ihnliche, traubige, reich infizierte 
Organe, die mit Tracheen wohlversorgt dem Darm anliegen (Abb. 2d). 
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2. Ringférmig den Darm in der Gegend der Valvula intestinalis 
anterior umziehende, massive Organe. 


Unter diese Kategorie fallt eine Reihe recht verschiedener Mycetom- 
_ typen, die in der ttberwaltigenden Zahl der Falle aus Mycetocyten auf- 
-gebaut und nur ganz selten syncytialer Natur sind. Stets sind sie massiv 
und die Beziehungen zum Darmrohr sind mehr oder weniger lockere. 


Abb. 2. a Larinus planws FBR. Larvale Bakterienorgane, von oben; b desgl. von der Seite; 
c desgl. junge Larve; d Cleonws piger Scop. Larvale Bakterienorgane. Vergr. 14 x. 


Bei manchen Riisselkafern trifft man eine Anzahl vollig voneinander 
gesonderte Teilmycetome, die sich kranzformig um den Darm lagern. So 
trigt die Larve von.Gymnetron antirrhini (Mecinini), die-in den Samen- 
kapseln von Linaria lebt und sich von ihrem Inhalt ernahrt, an der Uber- 
gangsstelle von Anfangs- und Mitteldarm vier rundliche Organe, die uns 
Abb. 3a in einer Seitenansicht vorfiihrt. Schnitte lehren, daB sie aus 
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Mycetocyten aufgebaut sind, die im Inneren mehr abgerundet sind, an _ 
der Oberfliche aber sich gegenseitig mehr oder weniger abplatten. Die~ 
Kerne sind klein und rundlich. Die Stelle aber, an der die Organe auf- 
sitzen, ist fiir sie und die im folgenden zu behandelnden Falle auBerst 


\ c 
b d 
Abb. 3. a Gymmnetron antirrhint PAYK. Larvale Bakterien- 


organe; b Sibinia pellucens ScoP. desgl., ¢ Hylobius abietis 
Lin. desgl.; d Oryptorrhynchus lapathi Lin. desgh. 


charakteristisch. Das chi- 
tinbekleidete Epithel des 
Anfangsdarmes bildet, be- 
vor es in den Mitteldarm 
ubergeht, eine ringformige 
Falte, die in den an- 
schlieBenden Darmab- 
schnitt sich mehr oder 
weniger einsenkende Val- 
vula intestinalis. Zwischen 
das herabsteigende und 
kopfwarts wieder hinauf- 
ziehende Epithel schiebt 
sich der hinterste Teil 
der Ringmuskulatur des 
Stomodaums ein. Auch 
der wieder zurtickbiegende 
Abschnitt gehort zunachst 
noch eine Strecke weit 
dem ektodermalen Ab- 
schnitt an; das belegt der 
histologische Charakter 
mit aller Deutlichkeit, 
denn die Zellen sind hier 
noch klein, von zylindri- 
scher Gestalt und scheiden 
ein zartes Chitinhautchen 
aus, das kontinuierlich in 
die starkere Auskleidung 
des eigentlichen Anfangs- 
darmes ibergeht (Ab- 
bild. 32a). Die vier Kugeln 
sitzen nun mit einem etwas 


abgeplatteten FuBteil diesem offenkundig rein ektodermal entstandenen, 
auBeren Kpithelring auf. Die Verwachsung, die, wie die Untersuchungen 
von Mansour und ScHEINERT ergaben, entwicklungsgeschichtlich sehr 
wohl begriindet ist, ist immerhin so innig, da8 bei der Priparation die 


Organe stets am Darm haften bleiben. 


Als zweite Gymnetron-Art konnte G. villosulwm untersucht werden, 
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die als Larve an Veronica anagallis groBe rundliche Fruchtgallen hervor- 
ruft. Sie weist Organe von ganz dem gleichen Bau auf. Hier wie dort sind 
ihre Mycetocyten von fadenférmigen Bakterien dicht besiedelt (vgl. 
hierzu 8. 751 und Abb. 35). Gymnetron collinum, ebenfalls aus Linaria, 
_ bot das gleiche. 

Ganz ahnlich gebaut sind schlieBlich die Symbiontenwohnstitten der 
Miarus-Arten, die ja auch dem gleichen Tribus (Mecinini) der Unter- 
familie der Calandrinae angehéren. Zwei Formen lagen mir vor, die beide 
in den heranreifenden Fruchtknoten von Campanula-Arten wiihlen, 
Miarus campanulae und eine unbestimmt gebliebene, die ich in der Um- 
gebung von Goérz sammelte. Die Abb. 36a fiihrt einen Schnitt vor, der 
zeigt, das offenbar dieser Tribus durchweg die gleichen Organe eigen sind. 
Von deutschen Gattungen bliebe nur noch Mecinus daraufhin zu priifen. 

Im System ebenfalls nicht weit entfernt, aber einer anderen Tribus 
der Calandrinae angehérig, sind die Sibinia-Arten (Tychiini). Sibinia 
pellucens, deren Larven in den Samenkapseln von Silene inflata nicht 
selten zu finden sind, tragt am larvalen Darm ebenfalls vollig isolierte, 
bei der Préparation leicht sich ablésende Teilmycetome, aber sie sind 
hier nun in der 8-Zah] vorhanden (Abb. 3b). Die auBerst kleinen, hier 
leicht zu tibersehenden kugeligen Gebilde sind diesmal, untereinander 
verglichen, oft recht verschieden gro und nur aus wenigen Bakteriocyten 
zusammengesetzt. Waren die Symbionten von Gymnetron und Miarus 
zarte, das Wirtsplasma dicht erfiillende Gebilde, die infolgedessen in den 
Larvenorganen auf Schnitten oft nicht sehr deutlich wahrzunehmen sind, 
so handelt es sich jetzt um ungewohnlich derbe, sich auch intensiv far- 
bende Organismen, die, in geringer Zahl vorhanden, unregelmafig ge- 
wunden oder spiralig und korkzieherartig aufgerollt an Chromosomen 
im Prophasenstadium erinnere. Ich verweise auf eine Abbildung 
(Fig. 132), die ich in ,,Tier und Pflanze‘‘ gegeben habe. 

Die Art der Anheftung am Darm bietet nichts Neues. In die gleiche 
Tribus gehéren die auf Leguminosen lebenden Tychius-Arten. Ich 
konnte zwei Vertreter, 7’. meliloti und flavicollis untersuchen und fest- 
stellen, daB& ihre Larven ganz ahnliche Mycetome besitzen wie Sibinia. 

- Auch die Larvenorgane, die ich bei Bagous binodulus, einem als Larve 
und Kifer auf Stratiotes vorkommenden Vertreter der Bagoini gefunden 
habe, schlieBen sich hier an. Ein Kranz isolierter Teilmycetome sitzt an 
der gewohnten Stelle. 

Von der an Arten so reichen Gattung Otiorrhynchus (Tribus Otior- 
rhynchini), deren Larven alle an den Wurzeln von Baumen und Strau- 
chern leben, liegt mir Larvenmaterial lediglich von O. sulcatus vor. Da 
ich aber andererseits eine ganze Reihe verschiedener Arten auf dem imagi- 
nalen Stadium untersuchen konnte und in ihnen stets den gleichen Typ 
der Bakterienlokalisation feststellte, diirfen wir zweifellos den an der sul- 
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catus-Larve erhobenen Befund auf die ibrigen Arten ausdehnen. Auch 
bei ihr umzieht ein Kranz von etwa 10 Teilmycetomen den Anfangsdarm 
und sitzt in der typischen Weise auf der von ihm gebildeten Ringfalte, 


tin Ae 


Pees 


aber diese sind so wohlentwickelt, da8 sie dicht aneinanderstoBen, und — 


nur Schnitte dariiber AufschluB geben, daB sie durchweg wohl isoliert 
sind. Sie ahneln so auRerlich weitgehend dem Mycetomring, den wir 
Abb. 3c von einer Hylobius-Larve wiedergeben. 

Die einzelnen Mycetocyten schwanken nur wenig hinsichtlich der 
GréBe, ihr Plasma ist sehr dicht von zahllosen, zu langen, zarten Faden 
ausgewachsenen Bakterien erfiillt, der Kern in recht eigenartiger Weise 
strukturiert. Wahrend namlich sonst die Kerne all dieser ahnlich ge- 
bauten Mycetome keinerlei Besonderheiten aufweisen, d. h. ihr meist 
reichlich vorhandenes Chromatin in Schollen gleichmaBig den Kern er- 
fiillt oder mehr auf eine zentrale Anhaufung beschrankt ist, sind hier alle 
Kerne voll von kleinen Chromatinrosetten. Um einen Punkt ordnet sich 
jeweils eine Anzahl Chromatintrépfchen und -balkchen strahlenformig 
an, so da Figuren, die kleinen Bliimchen gleichen, entstehen. 

Weiterhin ist festzustellen, daB bei diesem Objekt sich zum erstenmal 
zwar nicht dic Gesamtheit der an die Oberfliche der Mycetome reichen- 
den Zellen, aber doch jeweils eine nach auSen zu schauende Gruppe der- 
selben gestaltlich und farberisch etwas von den tibrigen Mycetocyten ab- 
hebt, wenn sie etwas groBer, oft auch mehr abgerundet erscheinen, und 
die sie auch hier ebenso dicht besiedelnden Bakterien blasser farbbar sind, 
als in den tibrigen Elementen. Diese schwachen, aber deutlichen Unter- 
schiede sind insofern nicht ohne Interesse, als uns Ahnliches noch 6fter 
begegnen wird, und besonders in einem Fall, bei Cryptorrhynchus, ganz 
erstaunlich weitgehende Differenzen zwischen Rinde und Binnenzone der 
Mycetome vorhanden sind. Nach dem, was wir bei Hylobius- und Oryp- 
torrhynchus-Larven festgestellt haben, ist es iibrigens méglich, daB sich 
auch bei alteren Otiorrhynchus-Larven der Gegensatz zwischen den beiden 
Zelltypen noch steigert. 

Kine zweite mangelhaft erhaltene Otiorrhynchus-Larvenart, die ich 
zwar praparieren, aber nicht schneiden konnte, besaf die gleichen Myce- 
tome. 

In anderen Fallen sitzt an der gleichen Stelle ein von auBen betrachtet 
ganz ebenso gebautes Mycetom, aber es zerfillt nicht in einzelne, stets ge- 
sondert bleibende Abschnitte, sondern das Ganze stellt einen kontinuier- 
lichen Ring dar, ein Unterschied, den allerdings meist erst Querschnitte 
enthillen, denn der Ring zerfallt ganz wie bei Otiorrhynchus, in eine Reihe 
rundlicher oder ovaler Abschnitte, die durch mehr oder weniger tiefe Ein- 
schnirungen voneinander geschieden sind. Genauer haben wir diesen 
Typ vor allem bei Hylobius abietis untersucht, weshalb wir ihn kurz als 
Hylobius-Typ einem Gymnetron-Typ gegeniiberstellen wollen. Die Hy- 
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lobius-Larve, ein haufiger Schidling unserer Walder, bohrt ihre Gange 
oberflachlich in den Splint der Fichten und Kiefern, gelegentlich auch 
von Laubbaéumen, und nagt sich erst zur Zeit der Verpuppung eine tiefer 
‘gehende und mit dem Nagsel verschlossene Puppenwiege. 
Abb. 3¢ fiihrt den fraglichen Darmabschnitt von einer erwachsenen 
_Larve vor, die Ende Januar einer Puppenwiege entnommen war, und 
zeigt, um wie voluminése Einrichtungen es sich hier handelt. Zahlreiche 
verhaltnismaBig kleine Mycetocyten bauen das ganze Organ auf. Eine 
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Abb. 4. Hylobius abietis Lin. Mycetom und Anfangsdarm einer alten Larve quer. 


Querschnittserie 148t den Zusammenhang der einzelnen Lappen erken- 
nen, ein einzelner Schnitt, wie ihn Abb. 4 von einer ebenso alten Larve 
vorfiihrt, kann die Kommunikationen angesichts der tiefen Furchen 
immer nur teilweise zeigen. Im Zentrum des Mycetoms erscheint das 
Stomodaum mit seiner Ringmuskulatur. 

Die Art, wie das Organ am Darm befestigt ist, ist die gewohnte. Der 
histologische Aufbau der 4uBeren Ringfalte weicht insofern etwas ab, als 
hier deren inneres, kopfwiarts ziehendes Blatt sehr diinn, das analwarts 
streichende aber aus hohen zylindrischen Zellen zusammengesetzt ist, die 
sich trotzdem gegen die anschlieBenden typischen Mitteldarmzellen deut- 


lich abheben. 
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Untersucht man junge Hylobius-Larven, so erkennt man, dafs der Zu-— 


stand des Ringmycetoms lediglich ein sekundirer, vom Gymnetron- und | 


Abb. 5. Hylobius abietis Lin. Langsschnitt durch 
das Vorderende einer jungen Larve mit den noch 
isolierten Teilmycetomen. 
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Abb. 6. Hylobius abietis Lin. Teilmycetom einer 
jungen Larve stiirker vergréBert. 


Otiorrhynchus-Typ sich ableiten- 


der ist. Es sitzen dann namlich © 
an der gleichen Stelle etwa acht, © 


wenn auch schon eng aneinander 


anschlieBende, aber doch noch ~ 
isolierte Teilmycetome (Abb. 5, | 
6; es durfte sich hier um das © 


dritte Larvenstadium handeln), 
die aus verhaltnismaBig wenigen 


groBen und gleichgearteten Bak- — 


teriocyten aufgebaut sind. Auch 
die Valvula intestinalis ist histo- 
logisch noch nicht endgiiltig 
differenziert. Es mu8 also ent- 
sprechend dem Wachstum der 
Larve zu einer Wucherung der 
Teilmycetome kommen, die zu 
einer wesentlich vermehrten 
Buckelzahl und einem allmahli- 
gen Zusammenwachsen der- 
selben fiihrt. 


Gleichzeitig aber gehen 


noch weitere Veranderun- 
gen an dem Mycetom vor 
sich. Wieder macht sich 
namlich in den heranwach- 
senden Larven die schon bei 
Otiorrhynchus beobachtete 
Erscheinung — bemerkbar, 
da die an die Oberflache 
des Organs, besonders an 
die freie AuBenseite gren- 
zenden Zellen ganz _ be- 
trachtlich heranwachsen. 
Abb. 7 zeigt, wie verschie- 
den auf solche Weise die 
GroBe der Mycetocyten 
eines Organs wird. Strecken- 
weise grenzen auch noch 
recht kleine Elemente an 
die Oberflache. Zahlreiche 
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Mitosen liefern das fiir die standig wachsenden Organe nétige Zellmate- 
rial. Hand in Hand damit gehen aber noch weitere Verinderungen. 
Die zentralen Zellen sind — wie anfianglich alle — dicht von sehr zarten, 
_ lang ausgewachsenen, homogenen Fadchen erfiillt. Zum Teil besitzen die 
randstandigen Zellen noch den gleichen Inhalt, aber daneben gibt es 
solche, in denen die Bakterien sich viel intensiver farben, sichtlich kiirzer 
werden und nicht mehr weitgehend parallele, an Haarlocken erinnernde 
Ziige bilden, sondern kurz und quer 

liegen und mit Vorliebe nach Art der 
Tetraden umbiegen und sich umschlin- 
gen. Im Zusammenhang mit dem ge- 
steigerten Zellwachstum tritt dann noch 
eine oft sehr weitgehende Lockerung 
der Symbionten ein, und vielfach farben 
sich nun einige besonders stark und 
liegen in Hisenhimatoxylinpraparaten 
auf einem blasser gefarbten Grund, wie 
die Tetraden in dem Liningeriist eines 
EHikerns. 

Der K6rper dieser sich so weit- 
gehend verandernden Bakterien er- 
scheint dann auch nicht mehr homogen, 
sondern granuliert, und zum Teil hat 
man bei den letztgenannten Zustanden 
den Eindruck, wie wenn sie geradezu 
zu Granulahaufchen entarten wirden. 
Dabei darf allerdings nicht vergessen 
werden, daB alle diese Befunde an 
Schnitten erhoben sind und noch des 
Ausbaues an Hand von Ausstrichen 
und Lebenduntersuchung bediirfen (vgl. 


hierzu auch SCHEINERT, der inzwischen Abb. 7. Hylobius abietis LIN. Mycetom 
entsprechende Beobachtungen an Aus- einer ilteren Larve im Lingsschnitt. 


Vergr. 190 X. 
strichen gemacht hat). ee ran 


Jedenfalls liegt hier eine tiefgreifende, von den spezifischen Bedin- 
gungen der obeMlachlichen Lagerung ausgehende Beeinflussung der 
Mycetocyten und ihres Inhaltes vor. 

In alteren Mycetomen fehlen die Mitosen, doch habe ich mehrfach 
unzweideutige Amitosen gefunden, welche aber im allgemeinen nicht zu 
einer Zellteilung fiihren diirften, sondern den da und dort zu treffenden 
zweikernigen Elementen den Ursprung geben werden. Nach ScHEINERTS 
Beobachtungen wiirde sich dann allerdings vor dem spiter zu schildern- 
den Abbau des Mycetoms nochmal eine mitosenreichere Periode ein- 
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schieben. Alte Larven meines Materiales, die den Puppenwiegen ent- 
nommen sind, in denen sie noch sehr lange verharren, enthalten meist 
auch im Inneren der Mycetome sehr stark farbbare Zellnester und ein- 
zelne offenkundig degenerierende Mycetocyten. 

Zu den Hylobiini (Unterfamilie der Curculionae) gehort auch unser 
groBter deutscher Riisselkifer Molytes (Liparus) germanus. Ich habe 
Imagines im Glatzer Bergland an Petasites gesammelt und im Zucht- 
kasten leicht die an und alsbald auch in den Rhizomen der gleichen 
Pflanze fressenden Larven bekommen. Sie besitzen Organe ganz wie 
Hylobius. Schon junge Larven zeigen einen kontinuierlichen Mycetom- 
ring, dessen wieder dicht mit Bakterien gefiillte Elemente vollig gleich- 
férmig erscheinen. Ob sich spaterhin die oberflachlich gelegenen von den 
zentralen unterscheiden, kann ich nicht sagen, da ich nicht tiber altere 
Larven verfige. 

Die dritte Gattung der Hylobiini, Lepyrus, konnte ich nur an Hand 
frisch geschliipfter Larven studieren. Ihnen fehlen entsprechende Organe 
merkwirdigerweise véllig und ich konnte bis heute auch keinen anderen 
Sitz der Symbionten eindeutig nachweisen. 

Die Larve der Pissodes-Arten dagegen, die wieder zu den Calandrinae 
(Tribus Pissodini) gehéren, schlieBen sich eng an Hylobius und Molytes 
an. Auch hier handelt es sich bekanntlich um forstlich bedeutungsvolle 
Schadlinge, wenn die Larven unter der Rinde lebender Baume fressen. 
Ich untersuchte Pissodes notatus und konstatierte ein nach auBen zu 
Buckel bildendes Ringmycetom, dessen einzelne Abschnitte innerlich in- 
einander tibergehen. Die sehr zahlreichen, gleichmaBig von fadenfoér- 
migen Bakterien bewohnten Mycetocyten sind verhaltnismaBig klein 
und schwanken hinsichtlich ihrer Gré8e nur in bescheidenen Grenzen. 
Kine besondere Entfaltung der randstindigen Zellen ist hier nicht vor- 
handen. 

Den Pissodini sehr nahe steht die Tribus der Magdalini, von denen 
mir leider nur einige mangelhaft fixierte alte Larven von Magdalis armi- 
gera zur Verfiigung standen. Sie leben ganz ahnlich wie die der Pissodes- 
Arten in Asten und dimnen Staimmen von Coniferen und Laubbaumen 
und nagen ihre Puppenwiegen tief ins Holz. Die Magdalis-Larve besitzt 
abermals einen Kranz von etwa acht Teilmycetomen, die auf den allein 
untersuchten Stadien, welche schon mit der Einschmelzung des larvalen 
Darmes begonnen haben, an der Innenseite des Ringes ineinander tiber- 
gehen, nach aufen zu aber scharf gesondert sind. Die Mycetocyten sind 
alle annihernd gleich groB; eine besondere Randzone ist nicht aus- 
gebildet. 

Oryptorrhynchus lapathi (Cryptorrhynchini), dessen Larven in Erlen- 
stammen weitgehende Zerst6rungen verursachen und der nicht minder 
Weidenkulturen sehr gefaihrlich werden kann, folgt ebenfalls dem Hy- 
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lobius-Typ (Abb 3d)1. Die urspriingliche Zahl der Teilmycetome diirfte 
acht betragen, aber ich besitze keine Larven, die so jung waren, daB sie 
sie vor jeder Verschmelzung zeigten. In alteren Larven aber offenbart 
sich die gleiche Neigung der lateralen Verschmelzung dieser Organe, wie 
bei Hylobius. Es liegen mir Querschnitte vor, die noch sechs sehr ver- 
schieden groBe Teilmycetome erkennen lassen, und solche, auf denen ich 
nur noch vier Abschnitte ziihle, die deutlich ihre Entstehung durch Ver- 
schmelzung bekunden. Larven mit véllig kontinuierlichem Ring besitze 
ich nicht, aber ich bin tiberzeugt, daB verpuppungsreife Querschnitts- 
bilder ergeben wirden, wie Hylobius auf Abb. 4. Schon bei meinen Tieren 


Abb. 8. Cryptorrhynchus lapathi Lin. Laryendarm mit Mycetom im Langsschnitt. 


sind die Abschnitte zumeist so dicht zusammengedrangt, da die tren- 
nende Grenze stellenweise nur noch mit Miihe erkennbar ist. Die Lap- 
pung der Teilmycetome ist auf der dem Anfangsdarm anliegenden Seite 
viel reicher als auf der nach auBen schauenden. Sie wird durch die zahl- 
reichen, zeltartig vom Anfangsdarm zum Mitteldarm ziehenden Muskel- 
biindel bedingt, die in diese engen Buchten zu liegen kommen. 

Die Art, wie die Mycetome wieder auf einer Ringfalte des Anfangs- 
darmes aufsitzen, bietet nichts neues (Abb. 8). 


1 Ks ist allerdings in diesem Fall weniger der minierende Fra der Larve, 
der gefahrlich wird, als der platzende der Imagines, die die Rinde der Weiden- 
ruten so tief abnagen, da nach dem Schalen iiberall tiefbraune, sie véllig ent- 
wertende Stellen zum Vorschein kommen. Ich habe am Unterlauf des Isonzo 
Weidenkulturen gesehen, die so zur Aufgabe verurteilt wurden. 
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Recht eigenartig aber erscheint wieder die feinere Histologie der 
Oryptorrhynchus-Mycetome. Denn die Unterschiede zwischen den die 
Oberflache begrenzenden Bakteriocyten und den in der Tiefe legenden 
_ ist hier viel gréBer als bei alteren Hylobius-Larven. Das ergibt schon der 
Vergleich der Abb. 4 und 8. Ganz allgemein schwankt die ZellgréBe und 
entsprechend die Kerngré8e in weiten Grenzen. Zentral liegen wieder vor 
allem die kleinen Elemente. Zweikernigkeit kommt nicht selten vor. 
Auch Mitosen, die zu einer normalen, vélligen Zerschniirung der Bakterio- 
cyten fithren, habe ich auf verschiedenen Phasen beobachtet. Wahrend 
aber die groBe Mehrzahl der zentralen Elemente eine gleichma8ige, reich- 
liche Durchsetzung des Plasmas mit den langfadenformig ausgewach- 
senen, oft vornehmlich rund um den Kern ziehenden Bakterien charak- 
terisiert, kommen dazwischen — vornehmlich randwarts — auch wieder 
Zellen vor, bei denen die Symbionten lockerer und deutlich individuali- 
siert sind. Man sieht dann auch viel deutlicher als bei Hylobius, daB sie 
zumeist in der Mitte umgebogen sind und so allerlei Schleifen, U-Formen 
und Zopffiguren entstehen lassen. Die Dichte der Besiedelung ist bei 
diesem Zelltyp eine recht verschiedene, aber jedenfalls zunachst eine die 
ganze Zelle gleichmafig erfassende. 

Fiir die typischen wandstandigen Zellen gilt dies aber nicht mehr. 
Sie enthalten um den nun stets nach der Oberflache des Organs auf- 
gestiegenen Kern (oder die beiden Kerne) Ansammlungen wesentlich 
starker farbbarer Substanzen, die innerhalb des gleichen Tieres schon sehr 
verschieden aussehen, dariiber hinaus aber auch von Individuum zu In- 
dividuum betrachtliche Unterschiede zeigen kénnen. Im einzelnen ist die 
Mannigfaltigkeit der Bilder sehr groB. Selten sind Falle, in denen der 
ganze Raum der Zelle noch von deutlichen, locker gelagerten und wohl- 
individualisierten Symbionten erfillt ist und gleichzeitig um den Kern 
undeutlicher begrenzte, ebenfalls stark farbbare Substanzansammlungen 
auftreten. In anderen Zellen finden sich soleche nur noch um den Kern, 
sind aber deutlich als zusammengedringte Fadchen zu erkennen, in 
wieder anderen — und das ist die Regel — ist der fadige Charakter mehr 
oder weniger einem undeutlich fadig-granuliren gewichen. Von diesem 
Zelltyp unterscheidet sich scharf ein anderer, bei dem die kernhaltige 
Region der Zelle von groBen, stark farbbaren, langlichen Schollen, rund- 
lichen Trépfchen oder distinkten Granulis erfiilt ist. Diese drei Form- 
elemente kommen, soweit mein Material Auskunft gibt, nie nebenein- 
ander vor. Besonders fiir die beiden ersteren aber ist es bezeichnend, daB 
sich dann immer noch vereinzelte deutliche Faidchen zwischen den Schol- 
len und Trépfchen erkennen lassen. Auffallend ist, wie scharf die von 
Granulis erfiillte Zone gegen die freie Region der Zelle abgesetzt ist. Der 
Kern, der sonst rundlich zu sein pflegt, ist dann abgeplattet und entweder 
ganz in die Granulationszone eingebettet oder nach innen zu nicht mehr 
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von ihr bedeckt. Neben einer solchen Zelle kann eine mit Schollen be- 
ladene stehen. In anderen Mycetomen kann der eine oder andere Typus 
| dominieren oder sogar als alleiniger auftreten. Auch eigenartige, 
schwacher farbbare, aber scharf konturierte, balkenartige Ziige habe ich 
nur in einem Individuum getroffen. Sie fanden sich in gleicher Weise in 
_Elementen, die noch diffus von deutlichen Symbionten erfillt waren, als 
auch in solchen, bei denen die undeutliche Ansammlung am Kern sich 
_ bildete. 

Bis jetzt sind auch an diesem Objekt all diese eigenartigen Befunde 
nur an Schnitten erhoben worden. Notwendig sind sie natiirlich auch am 
lebenden Objekt, an Hand von Ausstrichen und mit anderen Farbe- 
methoden zu kontrollieren. Bis dahin deute ich auch diese Bilder so, daB 
sie eine in recht verschiedenen Bahnen sich abspielende Entartung der 
Symbionten illustrieren, die in irgendeiner Weise durch die oberflachliche 
Lage der Bakteriocyten bedingt sein mu8. Mit dem Wachstum der Myce- 
tome riicken anfangs unbeeinfluBte Zellen an die Oberflache auf und wer- 
den zwischen die schon entarteten eingeschoben. So kommt es, daB man 
da und dort nur wenig veranderte oder deutlich in Verainderung begriffene 
_ Elemente antrifft. Die erste der Modifikationen scheint in einer zum 

Teil wohl durch das gesteigerte Wachstum der Zelle bedingten Lockerung 
der Symbionten und einer stirkeren Farbbarkeit derselben zu bestehen. 
Lediglich bis zu diesem Stadium schreiten die Veranderungen bei Hy- 
lobius vor, bei Cryptorrhynchus aber wiirde dann eine Phase der distalen 
Ballung und der gestaltlichen Entartung folgen. In den Fallen, in denen 
Trépfchen der verschiedensten Gréfe und Fadchen nebeneinander liegen, 
gewinnt man den Eindruck, daB die ersteren durch ZusammenflieBen der 
letzteren entstehen. Bei der Untersuchung lebender Symbionten sind 
mir auch solche begegnet, bei denen der zarte Faden zu einem engen, 
kleinen Knauel aufgewickelt war. Auch so kénnen natiirlich rundliche, 
homogene Zustinde entstehen. Eine andere Form beginnender Ent- 
artung besteht darin, da zwischen normalen Fadchen eine Anzahl] we- 
sentlich dickere auftreten. Es sind mir sogar einzelne plump-schlauch- 
formige begegnet. Auch hier kénnte es sich um Veranderungen handeln, 
die zu Tropfen- und Schollengestalten hiniiberleiten. Nach dieser Auf- 
fassung wiirde der helle Abschnitt dieser oberflachlichen Bakteriocyten 
allmahlig ganz symbiontenfrei und hier und da sich in ihm deutlicher ab- 
hebende Faserziige wiirden lediglich Plasmastrukturen darstellen. 

Wir kennen heute schon so viele Fille, in denen die Symbionten einen 
sehr weitgehenden Pleomorphismus bekunden — es sei nur an die Bett- 
wanzen, Pupiparen, Pedikuliden und Donacien erinnert —, und eine 
Fiille von Erscheinungen, die als der gestaltliche Ausdruck einer Ent- 
artung zu deuten sind, daf uns die an Cryptorrhynchus angestellten Be- 
obachtungen nicht allzusehr zu tiberraschen brauchen (vgl. hierzu meinen 
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Vortrag ,, Symbiontengestalt und Wirtsorganismus“, Padua 1930). Recht — 
vereinzelt steht allerdings die ausgesprochene lokale Bedingtheit da. In — 


he hd 


dieser Hinsicht werden wir an die spezifischen, allein in den Infektions- — 


hiigeln ablaufenden Formverinderungen vieler Zikadensymbionten er- : 


innert. Erinnert werden wir weiterhin an den ebenfalls bei den Zikaden — 
so haufigen Mycetomtyp, bei dem eine zentrale Zone mit blasser farb- — 


baren, kleineren schlauchférmig entarteten Bakterien und eine Rinden- 


zone mit einer derberen, starker farbbaren Parallelform stets nebenein- — 
ander vorkommen. Die Psylliden scheinen alle méglichen Stufen einer — 


immer stiirkeren Sonderung zweier solcher Parallelformen zu umfassen. 
Ich habe schon vor vielen Jahren die Vermutung geaiuBert, es konne sich 
hier um eine erst im Wirtsorganismus aufgetretene Spaltung einer ur- 
spriinglich einheitlichen Symbiontensorte handeln. Méglicherweise er- 
gibt das eindringlichere Studium der bei Cryptorrhynchus geschilderten 
Verhaltnisse Anhaltspunkte, wie eine solche Sonderung ausgelést werden 
kann. 

Dem Gymnetron- und Hylobius-Typ k6nnen wir einen dritten an- 
schlieBen, den die Brachycerus-Larve charakterisiert. Ein gliicklicher Zu- 
fall spielte mir eine, wenn auch nur sehr junge Larve des groBen afrika- 
nischen Brachycerus apterus in die Hande. Von lebend aus Rhodesia nach 
Europa gesandten Tieren wurden wahrend der Reise einige der riesigen 
Kier abgelegt, und eines entwickelte sich soweit, da8 ich eine hinter der 
Eischale bereits Bewegungen ausfiithrende Larve herausholen und pra- 
parieren konnte. Sie besa bereits nahezu die GréBe einer ausgewachse- 
nen Hylobius-Larve! Die Gattung Brachycerus charakterisiert eine eigene 
Unterfamilie der Brachycerinae, deren Hauptverbreitungsgebiet das tro- 
pische Afrika ist. Eine Reihe weiterer Formen dringt in die mediterrane 
Fauna vor, und da ein Vertreter von diesen, Brachycerus undatus, den ich 


auf Ischia als Imago gesammelt, die gleichen imaginalen Einrichtungen | 


besitzt, wie der afrikanische B. apterus, dirfen wir annehmen, da auch 
die larvalen Organe der ganzen Verwandten dieselben sind. Die Brachy- 
cerus-Larven und -Imagines leben vornehmlich von verschiedenen 
Zwiebeln, B. undatus speziell an der Meerzwiebel. 

Kragenartig und auf der Dorsal- und Ventralseite verschieden stark 
gelappt umzieht hier ein Mycetom die Ubergangszone zwischen Vorder- 
und Mitteldarm (Abb. 9); auf der Dorsalseite sind die mannigfaltig ge- 
stalteten Lappen groBer und weniger zahlreich, zum Teil stark abge- 
plattet und ohrenférmig, auf der Ventralseite kleiner und reichlicher. 
Wahrend hier der mediane Langsmuskel sich in einzelne Fasern zerteilt, 
und diese iiber und zwischen den Liippchen hinstreichen, bedingt der 
entsprechende dorsale Muskel eine deutliche Unterbrechung des hier nach 
riuckwarts ziehenden Organs. 

Auf Schnitten erkennt man, da8 die Beziehungen zwischen dem Myce- 
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tom und dem Darm nur sehr lockere sind. Ohne daB sich, wie sonst, ein 
scharf abgesetzter Ringsockel bildet, auf dem das Organ ruht, ist es doch 
immerhin auch hier insbesondere mit dem letzten, eine kleine Falte bil- 
denden und einer Anzahl kurzer Muskeln als Ansatzstelle dienenden 
Abschnitt des Anfangsdarmes verlétet, der gleich dahinter in den histo- 
logisch sich scharf absetzenden Mitteldarm iibergeht. Die Ringmusku- 
latur des Stomodiums, die sich sonst in die Valvula intestinalis hinein- 
zieht, reicht hier nur bis in die Gegend der zumeist kopfwiirts liegenden 
Mycetomteile (Abb. 10). 

Da es sich um eine so junge Larve handelt, mu8 natiirlich mit der 
Méglichkeit gerechnet werden, da die ganze uns hier interessierende Re- 


Abb. 9. Brachycerus apterus LIN. Bakterienorgan des 1. Larvenstadiums. a von der Dorsalseite ; 
b von der Ventralseite gesehen. Vergr. 14 <. 


gion noch nicht endgiiltig ausgeformt ist und in alteren Tieren sich mehr 
den bisher beschriebenen Verhaltnissen nihert. 

Da ich nicht itiber Querschnitte verfiige, kann ich auch nicht angeben, 
ob alle Lappen des Organs untereinander zusammen hangen. Doch geht 
aus den Lingsschnitten hervor, daB dies zum mindesten weitgehend der 
Fall ist. Auch hier kann eventuell nach dem, was uns Hylobius gelehrt, 
die larvale Weiterentwicklung zu noch innigerem Zusammenhang fiihren. 

Das Organ ist durchweg kompakt, von vielgestalteten, aber in ihrer 
GréBe nur in bescheidenem Mae variierenden Zellen aufgebaut. Hine 
feine Haut, in der ich auch hier nirgends Kerne entdecken konnte, um- 
spannt es. Die die Oberfliche bildenden Mycetocyten haben meist die 
gleiche kubische Gestalt, wie die in der Tiefe liegenden, aber auch das 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 47 
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kénnte sich, wie bei Hylobius, in der Folge noch andern. Manchmal 
dehnen sie sich keulenférmig mehr in die Tiefe aus. Tracheen treten wohl 
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Abb. 10. Brachycerus apterus LIN. Liangsschnitt durch Darm und Bakterienorgan des 
1, Larvenstadiums. Vergr. 19 X. 


Abb. 11. Brachycerus apterus LIN. Einzelne Mycetocyten aus dem Mycetom des ersten 
Larvenstadiums. Vergr. 600 x. 


nicht nur dicht an das Organ heran, sondern mit ihren Endveristelungen 
auch in dasselbe hinein. 


Die Bakteriocyten sind meist einkernig, oft aber auch zweikernig, 
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ganz selten dreikernig (Abb. 11). Die rundlichen Kerne enthalten ein 
zartes, sich nur wenig farbendes Geriist. Sind zwei in einer Zelle vor- 
handen, so liegen sie entweder an ganz entgegengesetzten Polen einer 
langgestreckten Zelle oder einander maig genahert oder sich dicht be- 
ruhrend. Offenbar handelt es sich um unvollkommen durchgefiihrte Tei- 
lungen. Mitosen sind in dem einen untersuchten Tier sehr haufig und auf- 
fallend reich an Chromosomen, so da8 man den Eindruck gewinnt, daB 
die Kerne vielfach ihre Chromosomenzahl dadurch steigern, daB zwei be- 
nachbarte zusammenflieBen oder bei der Ausbildung von Chromosomen 
eine einzige Spindel bilden. Gelegentlich begegnet man auch Zellen mit 
einem einzigen, aber besonders groBen Kern. 


Abb. 12. Rhynchophorus ferrugineus F. a Bakterienorgan einer jungen Larve in der Aufsicht; 
b einer dlteren Larve von unten; c desgl. von oben gesehen. Vergr. 14 x. 


Das ganze Plasma ist dicht mit sehr feinen, aber recht distinkten 
fadenformigen Bakterien erfiillt, die weite Strecken parallel ziehen. 

Rhynchophorus ferrugineus (signaticollis Cunyr.), der tropische Pal- 
menriiBler, der zu den Calandrini zahlt, repriisentiert eine weitere Va- 
riante von ringformig den Darm umziehenden Mycetomen. Das larvale 
Organ umgibt zwar abermals kontinuierlich den Grenzbezirk zwischen 
Anfangs- und Mitteldarm, ist aber nirgends ernstlich mit ihm verwachsen. 
Nur Tracheen und Muskelfasern stellen einen losen Zusammenhang dar. 
In den jiingsten Larven, die ich aus Java erhielt, findet man noch einen 
schmichtigen Kragen vor (Abb. 12a), der dann allmahlich an GréBe und 
Komplikation zunimmt, indem er mannigfache Lappen und Lippchen 
pildet (Abb. 12b, c). In der Medianlinie zieht sich die so entstehende Hals- 
krause vornehmlich auf der Ventralseite zu einer nach hinten schauenden 
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Falte aus. Schon das Bild des jugendlichen Mycetoms 1aBt dies deutlich — 
erkennen. Auch auf der Dorsalseite stellt man die gleiche Neigung, wenn — 
auch in schwacherem Grade fest. 


Histologisch erscheint das Organ aus den Vorwélbungen entsprechen- : 


den Zellnestern zusammengesetzt, deren einzelne Komponenten recht — 
verschieden gro8 sind und derart dicht mit zarten Fadchen gefillt sind, 
daB auf den ersten Blick besonderer Plasmareichtum vorgetauscht wird. 
Die Kerne, entsprechend mannigfach an GréBe, sind bald mehr rundlich, © 
bald eckig, gelegentlich bizarr und neigen dazu, sich der Zellwand an- 
zulagern. Sie enthalten viel grobscholliges Chromatin. Mitosen habe ich 
nie gesehen, auch in den 
jungen Larven nicht, so — 
daB man vermuten muB, 
da spaterhin nur Ami- 
tosen der Vermehrung 
dienen. Dafiir spricht, 
daB man vielfach meh- 
rere, zum Teil recht ver- 
schieden groBe Kerne in 
einer Zelle findet. Das 
jugendliche Organ, das 
wir in Abb. l4a_ wie- 
dergegeben, besteht im 
Querschnitt fast iiberall 
nur aus zwei Zellagen, 
deren Elemente zu dieser 
Zeit noch viel gleich- 


formiger sind. 


Abb, 13. Rhynchophorus ferrugineus F. Schnitt durch das . a 
larvale Bakterienorgan. Vergr. 900 x. Ein flaches Epithel 


mit ziemlich zahlreichen 
Kernchen umspannt im Gegensatz zu all den bisher behandelten Objek- 
ten das Organ, wie auch, in die Tiefe dringend, die einzelnen Nester. 

In alten larvalen Organen fallt auf, daf8 vornehmlich in den zentralen 
Regionen Bakteriocyten auftreten, die den Kindruck von degenerierenden 
Elementen machen und in den jungen Larven auch fehlen. Das Plasma 
ist in ihnen stark vakuolisiert, die Symbionten liegen locker an den 
Plasmawinden und sind jetzt vielfach stiirker farbbar. Die Kerne werden 
pyknotisch verandert und erscheinen verkleinert (Abb. 13). 

Riickt dieser Rhynchophorus-Typ schon wegen der mangelhaften Ver- 
wachsung mit dem Darmrohr und wegen seines in mancher Hinsicht ab- 
weichenden histologischen Aufbaues von den bisher behandelten Myce- 
tomen deutlich ab, so wird seine Sonderstellung noch durch ein weiteres 
Moment unterstrichen, auf das wir hier vorausgreifend schon hinweisen 


; 


| 
: 


Studien an intracellularen Symbionten. VII. 729 


moéchten. Von all den anderen im vorangehenden beschriebenen Organ- 
formen werden wir spater mitzuteilen haben, da® sie nur den Larven 
eigen sind, die Rhynchophorus-Mycetome aber werden an Ort und Stelle 
in die Imago ttbernommen. 

All den bisher geschilderten, irgendwie den Riisselkiferdarm um- 
lagernden Mycetomen war gemeinsam, da8 sie aus einzelnen, héchstens 
gelegentlich zweikernigen Mycetocyten zusammengesetzt waren und am 
praparierten Darm ohne weiteres deutlich plastisch als isolierte kugelige 
Gebilde, Ringe oder unregelmaBig girlandenartige Massen in die Erschei- 
nung traten. Das gilt nicht mehr fiir die eigenartigen Organe, die ich am 
Larvendarm von Coryssomerus capucinus gefunden habe. Das am Fu 
von Achillea, Leucanthemum und Matricaria nicht haufig zu treffende 


Abb. 14. Corryssomerus capucinus Brck. Larvendarm mit syncytial gebautem Mycetom im 
Langsschnitt. Vergr. 220 x. 


Tier — die Larve friBt an den Wurzeln dieser Pflanzen — gehort dem 
Tribus der Coryssomerini an. Hier wird der geschlossene Mycetomring 
nicht von dem kopfwarts schauenden Umschlagsrand der Valvula ge- 
tragen, wie das bei Gymnetron, Miarus, Hylobius, Cryptorrhynchus usw. 
der Fall war, sondern er sinkt tief in die Ringfalte ein, die von dem zu- 
nachst analwarts und darauf kranialwarts ziehenden Ende des ektcder- 
malen, chitinausscheidenden Anfangsdarm gebildet wird. Abb. 14 wird 
die Lagerung besser als viele Worte begreiflich machen. Nach aufen tritt 
dieses Organ gar nicht hervor; die rhythmisch an dieser Stelle vom An- 
fangs- zum Mitteldarm ziehenden Lingsmuskeln, die sonst zwischen den 
Teilmycetomen liegen oder bei kontinuierlichen Organen tief in sie ein- 
schneiden miissen, streichen hier unbehindert tiber dem Mycetomring da- 
hin und tragen so zu seiner Abriegelung noch weiter bei. Der letzte stets 
als Sphinkter besonders stark entwickelte Abschnitt der Ringmuskulatur 
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des Anfangsdarms, der sonst allein in dieser Falte Platz finden mu8, wird — 
hier notwendig aus der gewohnten Lage gebracht und liegt dem Mycetom — 
kopfwarts auf (vgl. hierzu Abb. 14 mit Abb. 8 oder 32a). } 

Ein wesentlicher weiterer Unterschied gegentiber allen bisher an-_ 
getroffenen Mycetomen beruht endlich darin, daB dieses Organ der Co-_ 
ryssomerus-Larve aus einem einzigen oder héchstens einigen wenigen um- 
fangreichen Syncytien besteht. Ich besitze nur wenige, nicht sonderlich — 
gut fixierte Larven, die nicht von mir selbst gesammelt worden waren, — 
und kann daher iiber die feineren Strukturverhiltnisse leider keine An-— 
gaben machen. Die Zahl der Kerne des Syncytiums ist ziemlich groB ; bei 
einer ausgewachsenen Larve zahlte ich jeder- 
seits im Querschnitt des Ringes 12—15. 

Wie im System die Tribus der Baridini un- 
mittelbar der der Coryssomerini folgt, so be- 
kunden auch die Mycetome engste Verwandt- 
schaft. Ich konnte Baris morio und picicornis 
von Reseden, und B. laticollis, die an verschie- 
denen Kruziferen vorkommt, wenn auch nur 
an maBig fixiertem Larven- und Puppenmate- 
rial untersuchen. Bei B. moris und laticollis 
fand ich ganz die gleiche, im einzelnen von 
den bisher bekannt gewordenen Typen ab- 
weichende Lokalisation der Symbionten. Wie- 
der ist es die Valvula intestinalis, die sie birgt, 
aber diesmal sind kleine, aus wenigen Myceto- 

~ _ eyten zusammengesetzte Nester von Zellen 

rest [ai scien kreisformig dem rickliufigen Teil der Falte 

ee oi des Anfangsdarmes eingelagert. Es handelt 

sich um Elemente, die durch ihre GréBe und 

die Kinlagerungen ihres Plasmas sich von den Nachbarzellen auf den 

ersten Blick unterscheiden (Abb. 15). B. laticollis weicht von B. morio, 

auf die sich unsere Abbildung bezieht, nur insofern ab, als die Teilmyce- 

tome, wenn man hier iiberhaupt noch von solchen sprechen will, etwas 

groBer sind und — sich stiirker nach dem Darmlumen zu vorwélbend — 
von einer noch diinneren Schicht Epithelzellen tiberlagert sind. 

Wesentlich ist bei diesem Baris-Typ natiirlich, da8 es gar nicht mehr 
zur raéumlichen Sonderung eigentlicher Organe kommt, sondern die Myce- 
tocyten vollig im Verband des Darmepithels liegen. Die Kontur des Darmes 
wird in keiner Weise an der fraglichen Stelle durch eine auch nur geringe 
Vorwélbung unterbrochen. Eine solche Lage ist, wie wir spater héren wer- 
den, vor allem fiir die imaginale Besiedelungsweise der Curculionidendarme 
charakteristisch, hier in der Larve stellt sie einen, wie die Entwicklungs- 
geschichte der Mycetome lehrt, als urspriinglich zu bewertenden Typus dar. 
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Merkwiirdigerweise fehlen den Larven, die ich als zu B. picicornis ge- 
hérig erhalten habe, entsprechende Einrichtungen durchaus. Irgendeine 
| andere Lokalisation der Symbionten konnte ich an dem geringen und 
mangelhaft fixierten Material nicht feststellen. Dagegen teilt Mansour 
(1930) in einem Anhang zu seiner zweiten Calandra-Arbeit mit, daB er 
_bei Baris maculipennis, die in den Friichten von Citrellus colocynthis lebt, 
symbiontische Bakterien gefunden hat, die Ahnlich wie bei Calandra und 
-Hylobius lokalisiert seien. Bei den weitgehenden Unterschieden, die 
zwischen diesen beiden bestehen, léBt sich dieser Angabe nicht ent- 
nehmen, ob auch diese Art das, was wir hier als Baris-Typ geschildert, 
verwirklicht. 


3. Unpaare, unter der Vereinigungsstelle von Anfangs- und Mitteldarm 
gelegene Organe. 

Organe von diesem Typ sind ungleich seltener als die irgendwie ring- 
formig die Region der Valvula intestinalis umlagernden. Wir kennen sie 
zunachst nur von Calandra und Orobitis. MANsouR hat, wie schon ein- 
gangs erwahnt, 1927 zum erstenmal auf eine eigenartige, umfangreiche 
Zellmasse aufmerksam gemacht, die bei Calandra oryzae und granaria 
(Calandrini) dem Anfangsteil des Mitteldarmes auf der Ventralseite an- 
liegt. Sie fiillt den Raum zwischen Darm und Bauchmark vollkommen 
aus und ist aus einkernigen, polygonalen Zellen aufgebaut. Ohne sich 
— obwohl gerade hier die Bakterien besonders auffallige Gebilde dar- 
stellen — tber ihre Bedeutung klar zu werden, bezeichnete er sie als 
accessory cellmass‘‘. Noch im gleichen Jahre machte dann PInRANTONI 
darauf aufmerksam, daB es sich dabei um ein typisches Mycetom handle. 
Im Gegensatz zu Mansoor findet er es aber bei Calandra oryzae auch in 
den kleinsten Larven stets paarig und bildet einen entsprechenden Quer- 
schnitt ab. Die Symbionten stellen zarte lange Fadchen dar, die das 
Plasma dicht erfiillen und im wesentlichen konzentrisch um den Kern der 
Mycetocyte ziehen. Zwischen ihnen kommen nach PrrranToni Granula 
vor, die nach seiner Meinung Sporen darstellen konnten. 

Auch ich habe mich eingehender mit der Symbiose dieser als Larven 
und Imagines bekanntlich allen méglichen Cerealien auferordentlich 
schadlich werdenden Tiere beschaftigt. 

Das larvale Organ liegt als ein bilateralsymmetrischer, ansehnlicher 
Korper im wesentlichen dem Mitteldarm ventral und kopfwarts an. Das 
verhaltnismaBig schwach entwickelte Stomodaeum miindet naimlich stark 
nach der Dorsalseite verschoben in den Mitteldarm ein und unter dieser 
Einmiindungsstelle liegt oder besser hiingt das Mycetom (vgl. Abb. 133 
in Bucuner, Tier und Pflanze). Denn es ist tatsaichlich, was den beiden 
bisherigen Untersuchern entgangen ist, mit einem jederseits hochziehen- 
den, iiber dem Anfangsdarm sich vereinenden und dann noch kopfwarts 
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sich fortsetzenden Strang am Darmkanal befestigt. Das belegt ein Quer- 
schnitt, wie ihn Abb. 16 wiedergibt. 

Die Masse ist in jungen und Alteren Larven von Calandra granaria 
und oryzae unpaar, aber nach hinten zu mehr oder weniger eingeschnurt, 
so daB Querschnittsbilder vorkommen, auf denen zwei véllig gesonderte 
Mycetome erscheinen. Einen solchen diirfte Preranronis Abb. 2 dar- 
stellen und den Verfasser zu der Annahme gefiithrt haben, das Organ sei 
paarig entwickelt !. 

Aufgebaut wird das Mycetom von recht verschieden groBen Zellen, 
die alle dicht mit den Symbionten beladen sind. Ihre Gestalt ist eine 
unregelmaBige, abgerun- 
dete; eine  besondere, 
epithelahnliche Zone 
hebt sich auf keinem Sta- 
dium ab. Oft findet man 
‘zweikernige Bakterio- 
cyten, die Kerne sind 
rundlich bis oval und 
ziemlich arm an Chroma- 
tin. Bei alteren Larven 
treten im Mycetom zahl- 
reiche mit einem Sekret 
gefullte Vakuolen auf. 

Umspannt wird das 
ganze Organ von einer 
zarten Hille, in die hier 
und da kleine, abgeplat- 
tete Kernchen  einge- 


sprengt sind. Nur an 


Abb. 16. Calandra granaria Lin. Larvales Mycetom und 5 1 
Anfangsdarm. Vergr. 40 x. dem Aufhingepol trifft 


man eine groéBere An- 
haufung nichtinfizierter Zellen, die sich in den genannten Strang fort- 
setzen. 

Die Orobitis cyaneus-Larve (Ceutorrhynchini), die sich in Veilchen- 
wurzeln entwickelt, bietet scheinbar ahnliche Verhaltnisse, wie die Calan- 
dra-Arten. Leider ist mein Material nur sparlich und wenig gut erhalten. 
Soviel aber laBt sich ihm entnehmen, da8B hier ein Mycetom vorliegt, 
das aus zwei groBen Lappen besteht, die ventral und etwas seitlich vom 
Stomodium und dem anfanglichen Abschnitt des Mitteldarmes liegen 
und durch eine quere Briicke verbunden sind, welche in der Median- 
ebene, d. h. an der diinnsten Stelle nur aus drei bis vier Zellen besteht. 


' Im gleichen Sinn aufert sich die inzwischen erschienene Nachuntersu- 
chung TarstrAs. 
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» Andere Formen mit ahnlichen unpaaren Organen sind mir nicht be- 
kannt geworden. 


4. Im hinteren Bereich des Mitteldarmes gelegene Mycetome 
und in das Fettgewebe eingesprengte Zellnester. 

Organe, die im hinteren Bereich des Mitteldarmes in irgendwelcher 
_topographischen Beziehung zu diesem auftreten, sind ungleich seltener 
als solche, die an der Ubergangszone von Anfangs- und Mitteldarm oder 

im vordersten Bereich des letzteren lokalisiert sind. Die wenigen Typen, 
die mir bisher bekannt geworden sind, unterscheiden sich von den im 
ersten und zweiten Kapitel geschilderten dadurch, da8B sie durchweg den 
Eindruck einer weniger hohen Organisation machen. Es gilt das hinsicht- 
lich der gestaltlichen Festlegung und der histologischen Struktur; auch 

_ sind die Beziehungen zum Darmkana] nur sehr locker. 


Abb. 17. Smicronyx jungermamniae REICH. Junge Larve im Lingsschnitt mit dem 
bakterienbewohnten Syncytium in einer Mitteldarmschlinge. Vergr. 45 x. 


Zunichst sei Smicronyx jungermanniae, dessen Larve Gallen im 
Stengel von Cuscuta erzeugt, behandelt. Der Darm dieser Larven zieht 
im Anschlu8 an den magenartig verdickten Abschnitt als engeres Rohr 
eine Strecke weit kopfwarts, biegt dann erneut um und zieht geraden- 
wegs zum After. Der Winkel dieser zweiten Umbiegungsstelle, die unter 
der Mitte des Magenabschnittes liegt, wird von dem Mycetom ausgefiillt. 
Abb. 17 zeigt einen Langsschnitt der Larve mit dem verhiltnismaifig 
kleinen Mycetom. Dabei kommt es am kopfwarts gelegenen Ende zu 
einer deutlichen Verwachsung des flach auslaufenden Mycetoms mit dem 
Darm. Im wesentlichen fiillt es nur den vom Darm umschriebenen Raum 
aus, kleinere unregelmaBige Zipfel aber erstrecken sich unter Umstanden 
in die nihere Umgebung. Jiingste Larven, iiber die ich nicht verfuge, 
werden vermutlich ein véllig kompaktes Organ besitzen. Denn in der 
Folge setzt nun immer intensiver eine schlieBlich sehr weitgehende Zer- 
kliiftung des Mycetoms ein. GroBere kompakte Regionen fehlen in alteren 
Larven ganzlich, das Organ erscheint dann in langgestreckte, stellenweise 
zu fadendiinnen Abschnitten auseinandergezogene Fetzen verwandelt, so 
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daB auf einem Schnitt immer nur kleine Teile zu sehen sind. Ich habe 
daher versucht, den eigenartigen Zustand, wie er in einer verpuppungs- 
reifen Larve zu finden ist, durch Kombination einer gr6Beren Anzahl von 
Schnitten wiederzugeben (Abb. 18). Gleichzeitig mit dieser Auflockerung 
gleitet das Ganze wesentlich mehr analwiarts und lagert sich in der 
Hauptsache dorsal und ventral um das Ende des Mitteldarmes und den 
Anfang des Enddarmes. Zu dieser Zeit setzt allerdings dann schon der 
spater zu schildernde aktive Abbau der Symbiontenwohnstatte ein. 

Histologisch erscheint das Organ als ein Syncytium mit kleinen, tber- 
all zerstreuten, aber manchmal daneben besonders die Oberflache bevor- 
zugenden Kernen, ohne epitheliale Umhiillung, dicht mit fadigen Bak- 
terien erfillt (siehe Abb. 43a). 

Balaninus glandium, zur Tribus der Balanini gehérig und bekannt- 
lich als Larve in Eicheln minierend, hat sein symbiontisches Organ, 


Abb. 18. Smicronyx jungermanniae REICH. Das zersplitterte Mycetom einer alten Larve 
rekonstriert. 


aber es ist héchst unauffallig in einem Winkel der Mitteldarmwindungen 
untergebracht. Wir bilden auch hier einen Sagittalschnitt durch eine 
Larve ab, um vor Augen zu fiihren, wie klein solche Organe im Verhialtnis 
zur Kérpergré8e sein k6nnen und wie leicht sie infolgedessen dem Unter- 
sucher entgehen kénnen. Es handelt sich um eine kleine, etwa kegel- 
formige Zellansammlung, die mit der Breitseite dem Darmepithel un- 
mittelbar aufsitzt. Sie ist reichlich mit Tracheen versorgt, von denen 
einzelne Aste sogar mitten zwischen die Bakteriocyten hineinziehen. 
Letztere stellen kleine Elemente dar, deren Inhalt sich mit Sicherheit 
erkennen laBt (Abb. 19, 20). Bei dem seltneren Bal. nucorum aus Hasel- 
nussen habe ich ebenfalls an der Larve ein Ahnliches Zellnest feststellen 
k6nnen. 

Auch Ceutorrhynchus-Arten besitzen als Larven ein dem hinteren 
Mitteldarm in einer Knickung eingefiigtes Mycetom. Wir untersuchten 
eingehender Ceutorrhynchus (Glocianus) punctiger, dessen Larven sehr 
haufig in den Bliitenbéden von Taraxacum officinale anzutreffen sind 
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(Ceutorrhynchini). In jungen Larven findet man hier eine Zellgruppe, 
die an die eben geschilderte von Balaninus erinnert, aber wesentlich volu- 
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Abb. 19. Balaninus glandium MrsH. Liingsschnitt durch eine jiingere Larve mit dem kleinen 
dreieckigen Mycetom an einem der beiden Mitteldarmquerschnitte. Vergr. 22 x. 


minoser ist. Auch sie liegt in der hinteren Halfte der Larve und steht 
wiederum in einer engeren topographischen Beziehung zum Mitteldarm, 
zwischen dessen hintere Win- 
dungen sie sich einschmiegt ; 
dementsprechend ist die Ge- 
stalt der Zellmasse eine un- 
regelmaBig sich bald ein- 
buchtende, bald zipfelig sich 
ausziehende. Die einzelnen 
Zellen sind von _ geringer 
GroBe, mit relativ sparlichem 
Plasma versehen und. teils 
unregelmaBig polygonal ge- 
staltet, teils mehr abgerun- 
det. Eine besondere Hiille 
fehlt. Ihre Besiedelung mit 
Bakterien ist nicht in allen 49-2 Bolen enn oe aoe 
Zellen gleich deutlich, aber 

daB hier die gesuchte Wohnstatte vorliegt, steht auBer Zweifel (Abb. 44a). 
Die Folge lehrt, dafs der hier geschilderte Zustand nicht lange fest- 
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gehalten wird, sondern wieder von einem Stadium der allmahlichen 
Zersplitterung des Organs abgelést wird, im Verlaufe deren sich die ein- 
zelnen Elemente blutzellartig zerstreuen. 

Andere Ceutorrhynchus-Arten verhalten sich offenbar ganz ahnlich. 
Denn in Ceutorrhynchus alliariae finde ich ebenfalls eine groBe Zellan- 
sammlung unter der Vereinigungsstelle des Mittel- und Enddarmes, die 
aus recht verschiedenartigen Elementen zusammengesetzt und schon 
stark in Auflosung ist. Zum Teil handelt es sich um groBe, noch in 
innigerem Verbande stehende, helle, infizierte Zellen, zum Teil sind sie 
schon ganz abgerundet, und viele kleine Elemente lagern sich, strecken- 
weise regelrechte Hiillen bildend, rundum mehr oberflachlich. Von 
Ceutorrhynchus constrictus besitze ich nur schlecht fixierte Larven, die 
aber auch eine blutzellenahnliche Ansammlung dicht bei einer hinteren 
Mitteldarmschlinge aufweisen. 

Mein Material von Ceutorrhynchus pleurostigma (hochstwahrschein- 
lich, die Larven stammen aus Wurzelnodosititen von Brassica) gestattet 
mir keine sicheren Angaben, aber die larvalen weiblichen Gonaden sind 
offensichtlich infiziert. 

In Stenocarus cardui-, Sirocalus pulvinatus-, Poophagus sisymbrii- 
und Mononychus pseudacori-Larven habe ich bisher vergeblich nach ent- 
sprechenden Einrichtungen gesucht. 

Dem Ceutorrhynchus-Typ schleBt sich auch Phytonomus arator 
(Hyperini) an, dessen Larven auf Stellaria leben. In jugendlichen Larven 
liegt namlich zwischen den Windungen des hinteren Mitteldarmes und 
Schlingen der Maupiauischen Gefaife nahe am Enddarm und ventral von 
ihm eine zum Teil noch fest geschlossene und wohlgefiigte, zum Teil stark 
gelockerte Zellmasse von unregelmaiBig zerschlissener Gestalt. Ein 
engerer Zusammenhang zum Darm besteht nicht oder nicht mehr. 
Histologisch erscheint das Organ etwa vom Charakter des jiingeren 
Ceutorrhynchus punctiger-Organes und des Balaninus-Organes. 

In Phytonomus rwmicis-Larven, auch in jiingeren, habe ich bisher 
nichts Entsprechendes gefunden. 

Wahrscheinlich sind solche natiirlich sehr leicht zu iibersehende Or- 
gane, von denen wir zudem héren werden, daB sie sehr frihzeitig und 
grindlich wieder abgebaut werden, recht weit unter den Riisselkifer- 
larven verbreitet. Wenn z. B. Mansour in aller Kiirze von einem bei 
Rhyncolus lignarius dorsal vom Darm gelegenen Mycetom spricht, diirfte 
es sich vielleicht auch um ein derartiges handeln. Ein anderer Typus der 
Unterbringung von Symbionten scheint mir in enger Beziehung zu dem 
eben behandelten zu stehen. Bei den Dorytomus-Arten (Erirrhinini) und 
bei Hileschus bipunctatus (Elleschini) habe ich eigenartige Zellnester ent- 
deckt, die in weiter Ausdehnung in die Fettgewebslappchen eingesprengt 
sind und die hier die Symbionten beherbergen. Wir geben eine Abbildung 
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von einem solchen Fettlappchen einer jiingeren Dorytomus melanoph- 
thalmus-Larve (Abb. 21). Hier sind es deutlich nur zwei zusammen- 


hangende Strange des Fettgewebes, die ven- 
tral beiderseits der Medianlinie ziehen, 
welche solche Nester enthalten, wahrend 
die dorsalen Fettzellagen und die der hin- 
teren Regionen héchstens versprengte, ge- 
ringfiigige Teile ftthren. Als ansehnliche 
Haufen verhaltnismaBig kleinzelligen Ma- 
teriales driingen sie sich zwischen die Fett- 
zellen ein. 

Dorytomus longimanus bietet ganz das 
gleiche in entsprechenden Regionen des 
Fettkorpers; auffallend ist hier, wie sehr 
verschieden groB zum Teil die Bakteriocyten 
sind. Kine dritte unbestimmte Spezies schloB 
sich den anderen an. 

Die LElleschus bipunctatus-Larve, die 
ebenso wie die Dorytomus-Larven in den 
Katzchen von Weiden und Pappeln bohrt, 
enthalt zwar in ihrem Fettk6rper nicht so 
umfangreiche Einsprengungen, aber man 
findet immerhin auch auf Schritt und Tritt 
unregelmaBig gestaltete Zellansammlungen 
von ganz ahnlichem Charakter, die sich 
meist nur oberflachlich den Fettlappchen 
anlegen, oder einen Winkel zwischen ihnen 
ausfiillen. Histologisch erinnern sie durch- 
aus an das kleine, dem Darmrohr angeklebte 
Organ von Balaninus und an den jugend- 
lichen Zustand des Mycetoms von Ceutor- 
rhynchus punctiger. An ihrer Besiedelung 
durch Bakterien kann kein Zweifel sein, 
auch wenn meine Praparate nicht derart 
sind, daB in jeder Zelle der fremde Inhalt 
mit der gleichen wiinschenswerten Klarheit 
erscheint. 

Viel Miithe haben mir die Cionus-Arten 
gemacht, von denen ich mehrere auf Lar- 


Abb. 21. Dorytomus melanophthal- 

mus PAYK. Larvales Fettgewebe 

mit eingesprengten Mycetocyten- 
nestern. 


venstadien untersuchen konnte. Weder bei C. hortulanus noch bei 
scrophulariae oder thaspi habe ich irgendwelche auffallige Kinrich- 
tungen gefunden, obwohl mit der Anwesenheit von Symbionten zu 
rechnen war, nachdem Ausstriche der Endfaicher der Ovarien bei allen 
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dreien die Existenz von Bakterien erwiesen. SCHEINERT, der sich mit der 
Embryologie von Cionus befaBte, kommt zu dem SchluB, dafs hier die 
Bakterien zunichst in das Fettgewebe gelangen und spater in Blutzellen 
Aufnahme finden. Ob alle, oder nur zum Teil, bleibt hierbei ungewiB. Es 
liegt nahe, anzunehmen, da ahnliche unauffallige Einrichtungen auch 
dort vorliegen, wo ich bisher vergeblich nach Mycetomen und dergleichen 
gesucht habe, und man wird in Zukunft auf eine eventuelle Infektion 
auch diffus verteilter leukocytenartiger Elemente besonders achten 
mussen. 

Hierzu bedarf es aber der Anwendung besonderer, eine scharfe Far- 
bung der Bakterien nach sich ziehender Methoden. Ich habe die Absicht, 
den Ceutorrhynchus-, Dorytomus- und Cionus-Typ in einer besonderen 
Untersuchung bis in die Einzelheiten, die man in unserer kurzen Dar- 
stellung mit Recht vermissen wird, erforschen zu lassen. 


_ 5. Symbiontische Einrichtungen bei den Apionini. 


Hinsichtlich der Apionidensymbiose méchte ich mich ebenfalls kurz 
fassen, obwohl sie ein besonders interessantes Kapitel der so abwechs- 
lungsreichen Riisselkafersymbiosen darstellt, da auch sie in einer eigenen 
Untersuchung eines meiner Schiiler weiter erforscht werden soll. Die 
Apioninen umfassen zwar nur wenige Gattungen, bei uns nur zwei, 
Oxystoma und Apion, aber die Gattung Apion ist ungeheuer artenreich. 
Man kennt von ihr mehrere Tausend Arten und ordnet sie in eine groBe 
Zahl von Untergattungen. 

Symbiontisch riickt die Tribus weit ab von den tibrigen Curculio- 
niden. Unterbringungsweisen, wie sie uns bisher begegneten, vermissen 
wir, und neuartige treten auf. Dazu kommt, daf die Gattung Apion 
symbiontisch nicht einheitlich ist und recht verschiedenen Formen der 
Lokalisation Raum gibt. Im ganzen wurden bisher etwa 20 Arten auf 
ihre Symbiose gepriift, was nattirlich angesichts der vielen vorkommen- 
den Arten verschwindend wenig bedeutet. 

Die meisten studierten Formen bringen die Symbionten auf sehr 
merkwirdige Weise unter. Bei Oxystoma craccae, Erythrapion miniatum, 
Protapion aestivum, assimile, nigritarse, flavipes, Eutrichapion loti, virens, 
Catapion seniculus, Perapion curtirostre und Apion pisi sitzen am Darm 
in unmittelbarer Nachbarschaft der Ursprungsstelle der Vasa Malpighi 
zwei von einem zarten Stielchen getragene keulenférmige Organe?. Sie 
finden sich in Larven und Imagines in gleicher Weise entwickelt. Bei 
manchen Arten stellt man sie sowohl in der weiblichen, als auch in der 
mannlichen Imago fest, so bei Protapion assimile und Erythrapion 
miniatum, im allgemeinen aber fehlen sie der letzteren. Ob dem auch 


1 Fir drei Protapion-Arten ist Herr Dr. Stammer Gewahrsmann, der die 
Tiere zu anderen Zwecken praparierte. 
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ein Fehlen in der minnlichen Larve entspricht, kann ich nicht sagen. 
Es erscheint aber recht unwahrscheinlich. Im einzelnen variiert die 
Gestalt; bald sind sie mehr eiférmig, bald mehr in die Linge gezogen, 


das Stielchen bald etwas 
langer, bald etwas kiirzer 
(Abb. 22, 23). Auf unse- 
ren Abbildungen sind je- 
weils die ganzen Darme 
dieser kleinsten RiBler 
herausprapariert und ge- 
streckt dargestellt. Da- 
bei stellt man fest, daB 
in den Mitteldarm kurz 
vor den Ma.picuischen 
GefaBen wieder kleine, 
schlanke Blindsackchen 
einmtinden, wie sie uns 
auch sonst z. B. bei 
Calandra __begegneten. 
Manchmal handelt es 
sich nur um ein einziges 
Paar (Catapion  seni- 
culus), bei Protapion asst - 
mile stehen jederseits 
zwei, bei LHrythrapion 
miniatum eine ganze 
Reihe; zur Symbiose 
stehen sie aber in keiner- 
lei Beziehung. Weiter- 
hin fallt bei Betrachtung 
der Darme auf, daB nur 
vier Vasa Malpighi vor- 
handen sind, wahrend 
sonst den Riisselkafern 
ganz allgemein sechs 
eigen sind. Herr Dr. 
STAMMER hat zahlreiche 
Gattungen und Arten 
darauf gepriift und, von 


z 
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Abb. 22. Erythrapion miniatwm GERM. Imaginaler Darmkanal 
mit den zwei zu Mycetomen umgewandelten MALPIGHIschen 
GefaBen. 


den Apioniden abgesehen, wie friihere Untersucher stets diese Zahl fest- 
gestellt. Von diesen sechs GefiBen miinden sehr haufig zwei gesondert, 
d. h. gegeniiber und dichter beisammen. Genau das gleiche ist stets bei 
den merkwiirdigen Anhangsorganen der Apioniden zu beobachten. 
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So liegt der Gedanke auerordentlich nahe, dab diese modifizierte 
Matpicuische Gefi®e darstellen, und wir werden sogleich héren, daf ihr 
innerer Bau sehr gut im Einklang hiermit steht, und daB sogar schon vor 
Jahren eine solche Uberzeugung ausgesprochen worden ist. Uberraschen 
mu8 dann nur, daB in Fallen, wo dem Mannchen diese Organe abgehen, 


Abb. 23. Protapion assimile KIRBY. a Darm einer miinnlichen, b einer weiblichen Imago 
der letztere mit zwei modifizierten MALPIGHIschen GefiBen. 


dieses trotzdem nur vier, und nicht sechs GefaBe besitzt (Abb. 23a), und 
dali Apioniden, die ihre Symbionten in ganz anderer Weise unterbringen, 
auch nur vier Matprenische Gefaife haben. Was dem zugrunde liegt, 
ist zunachst noch véllig unklar. 

Erst als ich mich schon langere Zeit mit diesen Einrichtungen be- 
schaftigt hatte, merkte ich, daB ich nicht ihr erster Entdecker war. Schon 
vor 30 Jahren hat Honmcren im Anatomischen Anzeiger eine Arbeit 
,, Uber die Exkretionsorgane des Apion flavipes und Dacytes niger‘ ver- 
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6ffentlicht, in der er mitteilt, daB bei diesen Objekten neben den nor- 
malen, rohrenf6rmigen auch ,,kurze, kolbenfo6rmige acinése Driisen“ vor- 
kommen. Auch er spricht sich ganz entschieden dafiir aus, daB es sich 
dabei um weitgehend modifizierte Matprcuische GefaiBe handle, und 
sucht das vor allem auch dadurch zu erharten, daB er bei einer anderen 
unbestimmt gebliebenen Apion-Art die gewohnten sechs GefaiBe ge- 
funden habe. Letzteres ist nach meinen und Stammers Beobachtungen 
_allerdings héchst unwahrscheinlich, und ich vermute, daB es sich nicht 
um ein Apion, sondern irgendeinen anderen, dihnlich aussehenden kleinen 
RuBler gehandelt hat. 

Trotzdem sind auch wir tiberzeugt, daB hier ein tiefgehender Funk- 
tionswechsel vorliegt, und daB die zwei Organe den beiden, so oft sich 
auch sonst bei den Riisselkafern durch ihre gesonderte Ursprungsstelle 
auszeichnenden GefaBen homolog sind. Zu allem UberfluB hat ScHEINERT: 
in den Embryonen von Erythrapion sechs GefaiBe sich anlegen sehen. 
HOLMGREN glaubte, daf dieser Funktionswechsel in einer besonders ge- 
steigerten Exkretion zum Ausdruck kame, und beschrieb eingehend die 
verschiedenen Phasen derselben. Daf ihm nicht der Gedanke kam, es 
k6nne sich bei den eigenttimlichen, sehr polymorphen Einschliissen um 
Mikroorganismen handeln, diirfen wir ihm nicht tbelnehmen!?. 

Auf Schnitten erweist sich das zarte Stielchen als rudimentarer Ge- 
faBteil, dessen Wandung im Querschnitt von zwei Zellen gebildet wird. 
Das sehr enge Lumen entbehrt eines Stabchenbesatzes. In den kolbigen 
Teil setzt sich das Lumen nach meinen Beobachtungen héchstens noch 
eine kleine Strecke weit fort, im tibrigen erscheint er massiv. Eine Ab- 
bildung, wie Fig. 1 bei HoLMGREN, muB als stark schematisch angesehen 
werden. Umspannt ist auBerlich dieser Abschnitt von einer sehr 
sehwachen Hille stark abgeplatteter Zellen, aufgebaut aber wird er von 
sehr verschieden groBen infizierten Riesenzellen mit ansehnlichen 
Kernen, zwischen die sich besonders zentral kleine, sterile Elemente ein- 
keilen (vgl. Abb. 140 in ,,Tier und Pflanze‘). 

Schon bei schwacher Vergr68erung fallt auf, wie verschieden sich 
diese Bakteriocyten farben. Dies hangt mit einem sehr weitgehenden, 
noch genauer zu analysierenden Polymorphismus der Symbionten zu- 
sammen, die sich innerhalb einer Zelle stets im gleichen Zustand befinden. 
Zunichst erkennt man deutlich, daB es sich um Fadchen handelt, die 
wie so oft, eine besondere Hiille um sich ausscheiden. Aber Fadchen und 
Hiille kénnen sehr verschieden gro8 sein. Daneben finden sich aber auch 
blaschenférmige Organismen oder gar in seltenen Fallen zu knorrigen 


1 Dr. Stammer hat auch die gleichzeitig von HotmMGREN beschriebenen, auf 
das Weibchen beschrankten, maulbeerférmigen ,,Anhangsdriisen“ bei Dacytes 
niger auf Mikroorganismen gepriift, neigt aber eher zu der Annahme, daB es sich 
hier wirklich um Sekrete handle. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 48 
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Rosetten entartete Gestalten. Ob alles Abwandlungen einer Symbionten- 
form darstellt, wie das auch ScHEINERT will, oder ob vielleicht doch 
zweierlei Symbionten vorliegen, und wie sie sich zu den im Ovar auf- 
tretenden Gestalten verhalten, bedarf eindringlicher Untersuchung. 
Schon Ho~mMGREN suchte die verschiedenen , Exkretformen* in Serien 
zu bringen und kommt zum SchluB, daB man den ,,Exkretkugeln“ ob der 


Abb. 24. oF Abb. 25 


Abb. 24. Aspidapion aenewm FABR. Wandun 

. : BY 5 g des larvalen Darmes. Vergr. 675 _— 2 

Aspidapion aenewm FaBR. Bakteriocyten in der Wandung eines RNS Gees 
Puppe). Vergr. 675 x. 


RegelmaBigkeit ihrer Entwicklung ,,eine gewisse Vitalitat nicht ab- 
sprechen kann‘‘! 

Anderen Apioniden aber fehlen solche umgebaute Vasa Malpighi voll- 
stindig. Aspidapion aeneum, dessen Larve in Malvenstengeln miniert 
gehort z. B. zu diesen. Hier fand ich den larvalen Mitteldarm von ae 
schieden groBen, aber sich meist in bescheidenen Grenzen haltenden, mit 
Bakterien dicht infizierten Zellen begleitet, die zum Darméasorbiatlt e- 
héren. Sie liegen der Darmmuskulatur nach aufen zu an (Abb. 24) 
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Ganz anders wieder werden die Symbionten von Omphalapion laevi- 
gatum untergebracht. Die Larven kann man in Kamillenbliiten sam- 
_meln. Schnitte durch sie bieten ein tiberraschendes Bild. Ein groBer Teil 

des Abdomens wird namlich in beiden Geschlechtern von einer fett- 
k6érperahnlichen Zellmasse eingenommen, deren einkernige Elemente 
dicht mit Bakterien gefiillt sind. Geschlechtsdriisen und Ma.prcuische 
GefaiBe werden umhiillt von ihr und an den Darm schmiegt sie sich an. 
In den Puppen bleibt die Einrichtung, die wiederum unter den Riissel- 
kafern ganz einzig dasteht, erhalten. 

Sicherlich werden die Apioniden, auch wenn man sich auf die ein- 
heimischen beschrinken muB, noch andere Besiedelungsweisen ergeben. 
Dafiir spricht schon, daf ich bei einigen bisher tiber den Sitz der Sym- 
bionten noch nicht ins Klare gekommen bin. Zu den Arten, denen modi- 
fizierte Vasa Malpighi abgehen, bei denen mir aber die andere Wohn- 
statte nicht bekannt ist, gehért auch Exapion fuscirostre. 


Das Verhalten bei der Metamorphose und der imaginale Sitz 
der Symbionten. 
Die Metamorphose bringt bei vielen Insektensymbiosen einschnei- 
dende Veranderungen mit sich, da entweder die imaginalen Organe mit 
den larvalen nicht identisch sind oder die geschlechtsreifen Tiere, von den 
im Weibchen zur Ubertragung nétigen abgesehen, iiberhaupt keine Sym- 
bionten mehr ziichten. 

Beide Ursachen spielen auch bei den Curculioniden eine bedeutsame 
Rolle; die Mannigfaltigkeit in der Unterbringung der Larvensymbionten 
-14Bt von vornherein vermuten, da auch das Verhalten des Wirtes wiah- 
rend der Metamorphose ein sehr verschiedenes sein wird. 

Die Falle, in denen nichts geschieht, d. h. die imaginalen Organe mit 
den larvalen identisch sind, sind wenig zahlreich. Daf dies fir den 
Rhynchophorus ferrugineus, den PalmenriBbler zutrifft, haben wir schon 
oben kurz erwaihnt. In beiden Geschlechtern findet man das gleich einer 
Halskrause kontinuierlich den Darm umziehende Organ wieder, es 
rutscht nur, reich mit Tracheen versorgt, eia bischen mehr nach hinten, 
so daB es den Anfangsdarm nicht mehr beriihrt. Dorsal und ventral bildet 
der Kragen eine nach hinten schauende Spitze. Das gesamte Organ er- 
scheint nicht mehr so reichlich entwickelt, wie in den groBen Larven, und 
die lockeren degenerierenden Elemente sind seltener geworden. Die 
Kerne liegen vielleicht mehr zentral und sind mannigfach gestaltet. 
Ganz ohne Einflu8 auf das Mycetom bleibt also selbst hier die Umwand- 
lung nicht. Aber die zahllosen Zotten, die der imaginale Darm auch hier 
bildet und die bei anderen RiiBlern Beziehung zu den Symbionten ge- 
winnen, bleiben hier von ihnen vollig unberihrt. 

Weiterhin finden sich die nachst der Einmiindungsstelle der Mat- 

48* 
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piaHischen GefaBe sitzenden keuligen Organe der Apionidenlarven in 
ganz der gleichen Weise bei den Imagines wieder. Und das gleiche gilt 
fiir den weiten bakterienbesiedelten Bezirk im Fettgewebe von Om- 
halapion. 

i Diese wenigen Fille treten aber vollig zuriick gegeniiber den zahl- 
reichen, mit denen wir uns nun eingehender beschiaftigen miissen und bei 
denen tiefgreifende Verainderungen eintreten. 

Was zunachst die Cleoniden anlangt, so vermiBt man bei den Ima- 
gines durchweg die larvalen Mitteldarmausstilpungen. Ich hatte zwar 


a b Cc d 


Abb. 26. Hylobius abietis LIN. Einschmelzung des Mycetomes und Entstehung des imaginalen 
Darmes. 


nicht das Material, um Schritt fiir Schritt die Entfernung derselben zu 
verfolgen, aber es liegt mir ein Praparat von Larinus planus vor, das ge- — 
nugt, um sich von ihr ein Bild zu machen. Im folgenden werden wir an 
anderen Objekten sehen, wie der von der vorderen Valvula her auswach- 
sende neue Mitteldarm den alten degenerierenden vor sich herschiebt. Das 
gleiche ist hier bei Larinus der Fall und mit der Darmwand werden hier 
auch die schon zusammengefallenen Ausstiilpungen derselben von dem 
Prozef} erfaft, ohne daB der imaginale Darm entsprechende Differen- 
zierungen entwickeln wiirde. Die Dinge liegen damit ganz wie bei den 
Cerambyciden, wo ahnliche Blindsackbildungen bei der Metamorphose 
entfernt werden und den Imagines fehlen. 
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Unter den Apioniden ist uns bisher nur ein Fall bekannt geworden, 
in dem larvaler und imaginaler Symbiontensitz verschieden ist. Bei 
Aspidapion aeneum fehlen am Puppendarm bereits die eigenartigen, sonst 
nirgends vorkommenden bakteriengefiillten Zellen des Darmfaserblattes, 
dafiir aber sind jetzt da und dort Zellen der Vasa Malpighi, die im iibrigen 
ihre normale Gestalt bewahren, mit dem gleichen Bakterium beladen 
(Abb. 25). Wie sie dorthin gelangen, bleibt noch zu untersuchen. 

Das gleiche habe ich bei Imagines von Perapion 
violaceum festgestellt. 

Es ist wohl kein Zufall, daB auch hier wieder 

innerhalb der gleichen Gattung Apion die Mat- 
PiGHischen GefaBe als Symbiontensitz auftreten, 
und man kénnte sich leicht vorstellen, daB tiber 
eine solche ,,wildere*‘ Besiedelung ein Weg zu den 
regelrechten symbiontischen Organen fiihrt. 

Sehen wir vom Rhynchophorus ab, so werden 
weiterhin alle mir bekannt gewordenen Mycetome 
von entsprechender Lage am Ubergang des An- 
fangs- in den Mitteldarm bei der Metamorphose 
abgebaut. Bei Hylobiws, an dem ich zuerst den 
ProzeB eingehender untersuchte, macht sich das 
schon bei auBerlicher Betrachtung der Darme alter, 
sich zur Verpuppung anschickender Larven sofort 
bemerkbar. Die in Abb. 25 wiedergegebene Reihe 
macht klar, um was es sich handelt. Wahrend bis- 
her bei der Larve der Mycetomring frei abstand, 
und der anfangliche Teil des Mitteldarmes sich 
hinter ihm halsartig verjiingte, erreicht dieser Ab- 
schnitt jetzt den Umfang des Mycetomringes und 
seine einzelnen Buckel flieBen allmahlich in ihn 
hinein. Abb. 26b, c, d fiihrt drei Phasen dieses Pro- Abb. 27. Hylobius abdietis 
zesses vor Augen; bei d ist nur noch ein einziger 4X, Ananes Sars 
verspateter Knopf sichtbar. Mit Tracheen erscheint 
anfanglich, offenbar im Zusammenhang mit der starken Zusammen- 
drangung des alten Darmes an dieser Stelle, besonders der hinter den 
Buckelresten liegende Abschnitt reich versorgt. 

In der jungen Puppe liegt der imaginale Darm schon als erste Skizze 
vor (Abb. 27), wenn an den langen Anfangsdarm ein eiformiger, prall- 
gefiillter erster Abschnitt des Mitteldarmes anschlieBt und dieser sich 
plétzlich zu einem kurzen geraden réhrenférmigen verengt, in den bald 
die Matricuischen GefaiBe einmiinden. Zu dieser Zeit ziehen noch keine 
Tracheen an den Darm, mit der Pipette laBt sich der Fettkérper aus- 


spulen und der Darm freilegen. 
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Was gleichzeitig an und in der Darmwand vor sich geht, decken 
Schnitte auf. Abb. 28 entspricht etwa der Skizze Abb. 26b. Die Erneue- 
rung des Darmrohres ist zu dieser Zeit tatsachlich schon weit vorge- 
schritten. Von der Valvula intesti- 
nalis anterior ausgehend — Kinzel- 
heiten hierzu bringen auf andere Ob- 
jekte beztigliche Abbildungen —- ist 
der junge imaginale Mitteldarm 
schon eine Strecke weit nach hinten 
ausgewachsen und hat den larvalen, 
degenerierenden Darm damit vor 
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Abb. 28. Abb. 29. 


Abb. 28. Hylobius abietis LIN. Das larvale Mycetom gleitet an dem neuen Darm herab. 
Abb. 29. Hylobius abietis LIN. Die Mycetocyten breiten sich iiber den neuen Darm aus. 


sich hergeschoben (in der A bbildung wiirde der quere Riegel des imaginalen 
Darmes erst eine kleine Strecke weiter hinten sichtbar werden). Hohes, 
dichtgedrangtes Epithel mit plasmareichen Zellen charakterisiert den 
jungen Abschnitt. Das Mycetom aber sucht ihn gewissermaBen zu be- 
gleiten und schliipft mit einem Teil seiner Zellen zwischen Darmepithel 
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und Muskularis nach hinten. Daher die plotzliche Verdickung dieses Ab- 
schnittes. Allmihlich geht hierbei der alte feste Verband des Organes 
immer mehr verloren, die Buckel schwinden und die Mycetocyten dringen, 
aneinander vorbeigleitend, in anfanglich noch breiter Lage nach hinten zu 
vor. Auf der Abb. 29 ist nur noch etwa 1/; des eif6rmigen jungen Mittel- 
darmabschnittes frei von Mycetocyten, die immer hinter der Muskularis 
bleibend stellenweise zu sechs und mehr hintereinander liegen und sich 
am freien Rande gelockert vorschieben. Das Ende dieser Bewegung ist 
erreicht, wenn der ganze erste Abschnitt des Puppenmitteldarmes so 
uberzogen ist. Die Mycetocyten liegen jetzt nur noch in dinner Lage, 
aber immer noch wenigstens zwei Zellen hoch hinter dem Darmepithel, 
das offenbar im Zusammenhang mit der prallen Fiillung mit Flissigkeit 
jetzt sehr stark abgeplattet ist. 

In dem fertigen Darm haben sich dann die Epithelzellen wesentlich 
vermehrt und die Mycetocyten sind weiter auseinandergeglitten. In 


Abb. 30. Hylobius abietis LIN. Mitteldarmepithel einer jungen Imago. Vergr. 200 x. 


kleine Gruppen vereinigt, liegen sie so, daB sie jeweils die Nester der 
Kryptenzellen umstellen (Abb. 30). Dies gilt aber nur fiir sehr jugend- 
liche Imagines. Vergleicht man altere Individuen, so mu man oft lange 
nach den symbiontenbeladenen Zellen suchen. Das kommt davon, dab 
sie allmahlich aus dem Verbande der imaginalen Darmepithelzellen in 
das Lumen ausgestoBen werden und sich hier auflosen, ein Vorgang, 
den wir vor allem bei Cryptorrhynchus in seinen einzelnen Phasen ver- 
folgen konnten. 

Pissodes und Magdalis verhalten sich sehr ihnlich Hylobius. Ganz in 
der gleichen Weise gleiten die larvalen Mycetome am Darm herab und 
verteilen sich die Mycetocyten iiber ihn, d. h. iiber den magenartig er- 
weiterten, groBen Abschnitt. Die Darme von eben den Puppenwiegen 
entschliipften Pissodes sind besonders reich mit Bakteriocyten versorgt, 
wie dies Abb. 136 in ,,Tier und Pflanze“‘ belegt. Alte, im Freien gefangene 
Imagines konnte ich nicht untersuchen. 

Bei Cryptorrhynchus fehlt der Imago ebenfalls der Mycetomring, und 
die Mycetocyten finden sich bei mannlichen und weiblichen Tieren am 
Mitteldarm. Hier ist aber jedesmal nur ein ganz beschrankter anfang- 
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licher Abschnitt desselben, dieser aber sehr reich infiziert. Die Myceto- 
cyten liegen dann in Nestern beisammen, ringformig die gehauft auf- 
tretenden Kryptenzellen umgebend (Abb. 31). Von Molytes besitze ich 


— 


Abb. 31. Cryptorrhynchus lapathi Lin. Mycetocyten umgeben ein Nest yon Kryptenzellen am 
imaginalen Darm. Vergr. 670 X. 


Abb. 32. Gymnetron antirrhint PAYK. a larvales Mycetom; b friihes Stadium der 
Mitteldarmerneuerung; c etwas spiiteres Stadium derselben. Vergr. 180 x. 
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keine verpuppungsreifen Larven, aber die im Freien im Sommer ge- 


fangenen Imagines lassen natiirlich auch die oben beschriebenen larvalen 
Mycetome vermissen, wahrend sich Mycetocyten iiber den vorderen Teil 
des Mitteldarmes verstreut finden. Sie sind aber hier entsprechend dem 
Alter der Tiere wieder sehr sparlich geworden. 

In all diesen Fallen handelt es sich um larvale Mycetome, die einen 
kontinuierlichen Ring bilden. Tritt an seine Stelle ein Kranz isolierter 
Teilmycetome, so andert 
dies prinzipiell an dem Ver- 
halten der Mycetocyten gar 
nichts. Ich habe von die- 
sem Typ vor allem Gymne- 
tron antirrhint aus Linaria- 
Friichten und Miarus- 
Arten aus solchen von Cam- 
panula untersucht und 
verweise fiir die folgenden 
Zeilen auf die Gymnetron 
behandelnde _ Bilderreihe 
Abb. 32, 33, 34. Aus ihr 
geht zunachst wieder ganz 
eindeutig hervor, daB der 
imaginale Mitteldarm von 
Zellen desektodermalen An- 
fangsdarmes gebildet wird. 
Es ist die Ringfalte der 
Valvula, die plétzlich zu 
wuchern anfangt und den 
larvalen Mitteldarm nach 
hinten schiebt, und zwar 
sowohl das kopfwarts strei- 
chende als auch das erneut MAI Sie ; 

4 fa - Abb. 33. Gynmetron antirrhini PAYK. Die Mycetome sind 
nach riickwarts ziehende mit dem neuen Mitteldarm herabgeglitten. Vergr. 180 X. 
Blatt derselben. Der ver- 
schiedene Habitus der Zellen, das Vorhandensein einer Chitinmem- 
bran bzw. eines Biirstensaumes 1a Bt die histologische Zugehérigkeit die- 
ser Teile zum Anfangsdarm ohne weiteres erkennen. Ihr Wachstum — 
der kraniale Abschnitt geht dabei voraus — fiihrt zunachst, da der larvale 
Mitteldarm noch nicht nachgibt, zu einer Stauung, die kiinftige Darm- 
wand wird aufgetrieben, das vorher geringfiigige Lumen wird ansehnlich, 
die Mycetome, die ja auf der Umschlagstelle beider Blatter der Valvula 
sitzen, werden entsprechend abgehoben. Eine quere Zellage, an der sich 
zunachst nur der alte, bald aber irisblendenartig vordringend auch der 
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neue Darm beteiligen und die noch eine gute Weile erhalten bleibt, riegelt 
die beiden Darmabschnitte gegeneinander ab. Erst wenn der larvale Darm 
zuriickweicht, streckt derimaginale sich aus und gleiten damit auch die vier 
Mycetome nach hinten. In Form von vier linsenformigen Verdickungen, 
die die Muskularis nach auBen, das begleitende Darmepithel nach innen 
zu einer Vorwolbung zwingen, sind sie daher anfanglich noch erhalten. 

Seitlich gewinnen sie aber bald Fiihlung zueinander und bilden so 
zunichst einen Ringwulst mit vier Anschwellungen, die dann allmahlich 


Abb. 34. Gymnetron antirrhini PAYK. Drei spiitere Stadien der fortschreitenden Ausbreitung 
der Mycetocyten tiber den vyorderen Abschnitt des Mitteldarmes. Vergr. 180 x. 


verstreichen, indem die Mycetocyten auseinandergleiten und in einfacher 
Lage tiber den ganzen vorderen Abschnitt des Mitteldarmes ausschwar- 
men. Abb. 34a, b, ¢ illustriert dies. Das Mycetom ist hier (a) ganz bis an 
die Grenze des alten Mitteldarmes heruntergesackt (iihnlich auch Abb. 33, 
rechts). Die endgiiltige Versorgung des jugendlichen imaginalen Mittel- 
darmes ist hier eine sehr reichliche. Auf weite Strecken bilden die My- 
cetocyten eine geschlossene basale Lage hinter den Darmepithelzellen. 
Sie meiden nur den vordersten Teil des Mitteldarmes und wie immer 
dessen rohrenformig verengten Abschnitt. 

Gymnetron villosulum verhalt sich in alledem ganz wie Gymnetron 
antirrhini. Bei beiden Objekten werden auch die tiefgreifenden Verlage- 
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rungen von wesentlichen Verainderungen an den Mycetocyten begleitet. 
Die Mycetocyten wachsen naimlich betrachtlich an und vermehren sich 
zugleich. Schon bevor die neue Darmanlage deutlich in die Erscheinung 
tritt, findet man haufig Mitosen in ihnen. Die herabgeglittenen Zellen 
sind, bevor sie ausschwarmen, bei Gymnetron antirrhini sehr verschieden 
groB und die gré8ten mehrkernig geworden. Ihre unregelmiBig gestal- 
teten Kerne liegen mit Vorliebe nahe der Zelloberflache. Da spiiter solche 
Riesenelemente wieder fehlen, muB man annehmen, daB sie sich wie die 
auch spaterhin noch recht haufigen kleineren zweikernigen Elemente 
nachtraglich noch ihrer Kernzahl entsprechend teilen. 

Bei Gymnetron villosulum wachsen die Mycetocyten ebenfalls ganz be- 
trachtlich heran. Hier halt die Vermehrung der Symbionten mit dem 
Plasmawachstum nicht Schritt, so daB die vorher allseitig und ziemlich 
dicht liegenden Bakterien nur noch einen distal vom Kern gelegenen 
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Abb. 35. Gymnetron villosulum GYLL. Die Darmwand der Puppe mit Epithelzellen, © 
Kryptenzellen und Bakteriocyten. Vergr. 600 x. 


lockeren Ballen darstellen (Abb. 35). Die Folge dieses Verhaltens sind 
wundervoll klare Bilder der Besiedelung durch die lange Faden, zum Teil 
auch Stabchenketten darstellenden, gut farbbaren Symbionten. Deutlich 
lassen sich so bei diesem Objekt drei Zonen von Elementen in der jungen 
Darmwand feststellen: die Biirstenbesatz tragenden Darmepithelzellen, 
die groBen, streckenweise einzeln, dann wieder in gr6Beren Nestern liegen- 
den und sich gegenseitig etwas deformierenden Bakteriocyten und die 
Kryptenzellen, zwischen die sie sich einkeilen und die so nach oben aus- 
einandergetrieben werden. 

Leider habe ich es versiumt, altere Freilandtiere von Gymnetron aut 
ihren Symbiontenbestand zu untersuchen, aber nach den Erfahrungen an 
anderen Formen mit gleichem oder ahnlichem Symbiosetyp ist es héchst 
wahrscheinlich, da® auch hier eine allmahliche Entfernung von Myceto- 
cyten ins Darmlumen eintritt. 

Von Miarus gebe ich eine Abbildung (Abb. 36b), die zeigt, dal die 
Dinge abermals ganz ahnlich liegen. Deutlich legt sich hinter der alten 
Chitinmembran der neue Mitteldarm an. Die Mycetocyten formieren 
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Abb. 36. Wiarws spec. a larvales 
Mycetom im Langsschnitt; b Beginn 
der Erneuerung des Mitteldarmes. 
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Abb. 37. Bagous binodulus 
HRBStT. Kaumagen und Mittel- 
darmepithel mit Bakteriocyten 
im Lingsschnitt. Vergr. 650 x. 
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hier schon vor der Streckung des gestauten Dar- 
mes den spateren Zustand vorbereitend eine ein- 
fache Zellage und sind bereits zu dieser Zeit, wie 
der Vergleich mit Abb. 36a ergibt, betrachtlich 
gewachsen. Auch hier kenne ich die Darme Alte- 
rer Imagines nicht. 

Von Sibinia, beider wir ja ebenfalls einen sol- 
chen Kranz von kleinen (8) Teilmycetomen fest- 
gestellt, fehlen mir die Stadien der Uberleitung 
in den imaginalen Zustand, aber es liegen mir 
Freilandtiere vor, in denen nur noch vereinzelte 
Bakteriocyten tiber den Darm verstreut sind. Sie 
liegen jedesmal bei den Kryptenzellnestern und 
befinden sich offenbar in Degeneration. Schon 
bei schwacher Vergré8erung erkennt man sofort 
die hyperchromatischen, stark gefarbten Kerne. 

Kine Bagous-Puppe zeigt abermals das Feh- 
len der larvalen Teilmycetome. Das vordere 
Drittel des magenartig erweiterten Mitteldarm- 
abschnittes wird von groBen runden Mycetocyten 
begleitet (Abb. 37). 

Von Otiorrhynchus besitze ich nur ein ganz 
sparliches Larvenmaterial, das mir nicht gestat- 


tete, die Uberfiihrung in den imaginalen Zustand zu untersuchen. Der 
letztere aber ist mir von einer Anzahl im Freien gefangener Arten wohl 
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bekannt. Danach kann gar kein Zweifel bestehen, daB auch hier weit- 
gehende Ahnlichkeit mit den bisher behandelten Objekten besteht. Denn 
stets fehlen Organe vom Typus der larvalen und sind einzelne Myceto- 
cyten uber die erste Halfte des Mitteldarmes verteilt. Im einzelnen sind 
von Art zu Art kleine spezifische Unterschiede festzustellen, auBerdem 
'schwankt aber die Dichte der Besetzung des Darmes von Individuum 
zu Individuum. Neben Tieren mit sehr 
reichversorgtem Darm gibt es solche, 
beidenen man lange nach den sparlichen 
Bakteriocyten suchen mu. Auch hier 
liegt also offenbar eine mit dem Alter 
zunehmende Verédung vor. 

Wie die Mycetocytenversorgung 
gleich hinter dem Kaumagen beginnt, 
zeigt Abb. 38, die sich auf Otiorrhyn- 
chus inflatus bezieht. Einen starker ver- 
groBerten Ausschnitt der Darmwan- 
dung des gleichen Objektes gibt Ab- 
bild. 39b. Diese erscheint da in tiete 
Falten gelegt, und die vereinzelten gro- 
Ben bakterienbeladenen Zellen nehmen 
jeweils das hinterste Ende dieser Zotten 
ein. Sie sind hier dem Kryptenzellnest 
zumeist exzentrisch eingebettet, das 
Plasma dicht mit fadenformigen, zum 
Teil Ketten bildenden Bakterien erfillt, 
die auf weite Strecken parallel gerichtet 
sind, die chromatinreichen Kerne aber 
andere Elemente der Darmwand an 
GréBe weit iibertreffend. Vielfach kann 
man auch an der Lage die weitgehende 
Selbstaindigkeit dieses Zelltyps gegen- 
uber dem Darmepithel erkennen, in das Abb. 38. Otiorrhynchus inflatus GYLL. Kau- 
sie sich ja sekundar eingedrangt haben. te ae sae 

Vergleicht man den an die infizierte 
Zone unmittelbar anschlieBenden Darmabschnitt, so unterscheidet dieser 
sich auch sonst weitgehend in seinem histologischen Aufbau. Insbeson- 
dere fallt die lebhafte sekretorische Tatigkeit auf, in deren Gefolge zahl- 
reiche Plasmatropfen zwischen dem Borstenbesatz hervortreten. 

Bei Otiorrhynchus gemmatus drangen sich die Bakteriocyten mehr in 
Nester zusammen und die Kryptenzellen werden von diesen Ansamm- 
lungen bald umschlossen, bald mehr auf die Seite geschoben. Die Zellen 
selbst, die manchmal zweikernig sind und gelegentlich auch als ein- 
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kernige betrachtlich heranwachsen, sind wieder enorm beladen, und bei 
Kontraktion des Darmes riickt Nest an Nest (Abb. 40a, b). 

Abb. 39a stammt von Otiorrhynchus corruptor aus Gorz. Die infi- 
zierten Zellen umfassen ein Nest von Kryptenzellen, deren Kerne sehr 
chromatinarm sind. 


Otiorrhynchus sulphurifer und cardiniger aber, die zu gleicher Zeit 


ebendort gesammelt wurden, haben nur noch héchst vereinzelte Myceto- 
cyten, nach denen man lange suchen mu. Bei einer anderen, unbe- 


Abb. 39. a Otiorrhynchus corruptor H. J. Imaginales Darmepithel mit Bakteriocyten; 

b Otiorrhynchus inflatus GYLL. Desgleichen. Vergr. 300 x. } 
stimmt gebliebenen Art war der Darm eines Weibchens wohlversorgt, 
der eines Mannchens fast frei. 

Das ringformige Mycetosyncyntium, das Coryssomerus capucinus 
in der Valvula intestinalis trigt, gleitet auch bei der Metamorphose als 
solches nach hinten, so daB der Puppendarm durch ein offenbar immer 
noch allseitig zusammenhingendes, im hinteren Drittel des magenartigen 
Mitteldarmteiles zur Ruhe kommendes, sehr flaches Syncytium ausge- 
zeichnet ist (Abb. 41). 

Bei Baris rutschen ebenfalls die Mycetocyten als kompakte Masse mit 
dem jun i i i i j 

jungen Darm nach hinten und verteilen sich, sichtlich gewachsen, 
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uber den vorderen Abschnitt des Mitteldarmes. Bei dem afrikanischen 
Brachycerus apterus kann ich nur den Zustand alter Imagines mit dem 
jingster Larven vergleichen. Der imaginale Darm ist hier und bei 
Brachycerus undatus, den ich auf Ischia gesammelt, in seiner ganzen Aus- 


_ dehnung mit tiefen, dicht gedrangten Zotten besetzt, iiber die eine starke 


Ringmuskulatur hinwegzieht. Der Grund jeder Zotte wird wieder von 
einem Nest von Kryptenzellen eingenommen, und nur nach lingerem 
Suchen findet man gelegentlich in dieses Lager die eine oder andere 


Abb. 40. Otiorrhynchus gemmatus Scop. Imaginales Darmepithel; a im Lingsschnitt; b von 
der Fliche gesehen. Vergr. 180 X<. 
Mycetocyte eingebettet (Abb. 42). Die groBe Masse der Mycetocyten, 
die das einstige voluminése Larvenorgan aufbauten, ist also offenkundig 
wieder auf dem Wege des Ubertrittes ins Darmlumen eliminiert worden. 
Eingehender ist hingegen wieder das Verhalten von Calandra studiert 
worden. Hier haben bereits Mansour, PrERANTONI und neuerdings TaR- 
sta eine Schilderung der Umwandlung des larvalen in den imaginalen 
Zustand gegeben und ich selbst habe diese Autoren nur bestatigen kon- 
nen. Ich verweise daher fiir das Folgende auf die Abbildungen, die 
sich bei ihnen und im ,,Tier und Pflanze“ finden. 
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In der verpuppungsreifen Larve von Calandra gewinnt das bis dahin 
nur lose am Darm aufgehingte, ventral von ihm gelegenen Mycetom als- 
bald innigere Fithlung zum Darm und wihrend die Neuanlage nach hinten 
auswiichst und den larvalen degenerierenden Darm vor sich herschiebt, 
drangt sich das Organ zwischen Muskularis und Mitteldarmepithel. All- 
mahlich schliipft es vollig hinein und seine Zellen breiten 
sich gleichzeitig seitlich und schlieBlich auch dorsal unter 
der Muskulatur aus. So wird ein anfangs noch sehr unglei- 
cher Mycetocytengiirtel gebildet, dem nach hinten sich 
immer mehr ausdehnenden imaginalen Darmrohr folgen 
die Mycetocyten in diimnerer Lage langsam nach, bis 
schlieBlich die kopfwarts und ventral immer noch mach- 
tigere Ansammlung geschwunden und der vordere Ab- 
schnitt des Mitteldarms gleichmaBig mit den Myceto- 
cyten versorgt ist. 

Bis dahin besitzt der ganze 
ProzeB also weitgehende Ahnlich- 
keit mit dem bei Hylobius genauer 
geschilderten und _ illustrierten. 
in der Folge bildet nun der Ca- 
landra-Mitteldarm scharf sich ab- 
setzende, locker verteilte Zotten, 
wie sie auch an anderen Riissel- 
kaferdarmen bald  zahlreicher, 
bald viel geringer an Zahl und 
dann auf das hinterste Stiick des 
Mitteldarmes beschrankt, auf- 
treten. So ist z. B. der Mittel- 
darm von Cossonus parallelipedus 
fast in seiner ganzen Lange sehr 
dicht mit fingerférmigen Zotten 
besetzt, wahrend dicht hinter dem 
Anfangsdarm noch ein Kranz von 
Abb. 41. Coryssomerus capucinus BECK. Darm- begonders langen steht, oder tragt 


wand der Puppe mit dem bakterienbewohnten Syn- 
cytium. Vergr. 500. — Abb. 42. Brachycerus die Imago von Cryptorrhynchus 


apterus LIN. ee Imago mit oder der Apioniden in der hin- 

teren Region solche in wechseln- 
der Zahl (vgl. Abb. 22, 23). Auf der anderen Seite haben wir den Bra- 
chycerus-Darm in so dichter Lage von ihnen bese tzt gefunden, daB 
er duBerlich zottenfrei erscheint. Da nun — wie bei letzterem — die 
Kryptenzellen des Calandra-Darmes in dem distalen Teil dieser Blind- 
sicke untergebracht werden und die Bakteriocyten, wie auch sonst so 
haufig, enge Lagebeziehungen zu ihnen bewahren, so spielen sie bei der 


Abb. 41. 
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Anlage der Zotten eine wesentliche Rolle. Sie schliipfen jeweils in grdBe- 
rer Zahl in die sich bildenden, fast ganz massiv bleibenden Ausstiilpungen 
hinein und werden von nun an an anderen Stellen des Darmepithels ver- 
mift. Den Grund derselben und eine zentrale Achse nehmen dann die 
undifferenzierten Kryptenzellen ein, wahrend die seitlichen Partien zahl- 
reiche Bakteriocyten enthalten. 

Schon Mansour und Prerantont haben iibereinstimmend gefunden, 
daB die groBe Zah] derselben wiederum mit dem zunehmenden Alter der 
Imago ganz wesentlich abnimmt. Die Zotten bekommen gleichzeitig ein 
immer tiefer einschneidendes Lumen und werden damit den im hinteren 
Abschnitt des Mitteldarmes gelegenen, von vornherein nicht infizierten 
immer ahnlicher. Mansour nimmt einen Austritt nach dem Darmlumen 
an, PIERANTONI denkt daran, daB die Bakterien in die Leibeshéhle tiber- 
traten, um von hier die Ovarien zu infizieren. Nach allem, was wir in- 
zwischen tiber die sehr friihe Infektion erfahren haben, kommt nur noch 
die erstere Méglichkeit in Frage. 

Bei Orobitis cyaneus geht die Darmerneuerung sehr langsam vor sich. 
In jiingeren Puppen besitzt erst ein erstes Drittel des magenartigen Ab- 
schnittes ein neues Epithel. Die Uberfiithrung des Mycetoms an den 
neuen Mitteldarm geht auch hier so vor sich, da dieses engere Fihlung 
mit der Darmwand bekommt. Zunachst schiebt sich dabei nur ein Teil 
der Mycetocyten jederseits zwischen Muskularis und Epithel und bleiben 
die beiden Mycetomhalften ohrenartig abstehend erhalten. SchlieBlich 
wird natiirlich alles Zellmaterial einbezogen, und wenn der Darm vdllig 
aufgebaut ist, erstrecken sich die abgerundeten Mycetocyten stellenweise 
dicht aneinanderschlieBend etwa bis in die Mitte des ,,Magens“. 

Bei Smicronyx wird das larvale Organ bereits in der alten, verpup- 
pungsreifen Larve vollig eliminiert. Der Weg, der hierzu .beschritten 
wird, ist ein ganz neuer, wenn dies nicht durch eine AusstoBung der Bak- 
teriocyten ins Darmlumen der alternden Imago, sondern auf phago- 
cytirem Weg in der Pronymphe erfolgt. Wir haben schon oben be- 
schrieben und abgebildet, wie das anfangs in der jungen Larve noch ganz 
kompakte syncytial gebaute Myce.um mit zunehmendem Alter immer 
bizarrer gestaltet wird. Wie eine zihe Masse wird es in Fetzen ausein- 
andergezogen und einzelne Teile lésen sich hierbei ganz los. Hat diese 
eigenartige Formverinderung den Héhepunkt erreicht, so tauchen auch 
schon in der Nachbarschaft des Organes an mehreren Stellen Blutzellen 
auf. Auf dem rekonstruierten Bild (Abb. 18) sind zwei solche Ansamm- 
lungen eingetragen. Es sind das die ansehnlichsten. Hinige kleinere sind 
aber auBerdem noch in der gleichen Larve vorhanden. Es handelt sich 
um ansehnliche, scharf umschriebene Haufen amédboider Elemente des 
Blutes von etwas wechselnder GréBe. Eine von ihnen steht bereits im 
Kontakt mit einem Mycetomfragment (Abb. 43b). Mit Hilfe dieser Zellen 
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wird offensichtlich das Organ, das schon vorher den Stempel des Unter- 
ganges trug, abgebaut, denn in anderen nicht sichtbar alteren Larven 
fanden sich nur noch von solchen Phagocytenhaufen umgebene letzte 
Reste. Eine solche Stelle gibt Abb. 43c wieder. In einigen Plasmafetzen 
erkennt man noch die fadigen Bakterien, ebenso in der einen oder anderen 
Blutzelle. Auf unserem Bild ist besonders eine, die die tibrigen an GréBe 
iibertrifft, mit Symbiontenresten vollgepfropft. Viele der Blutzellen 
zeigen Symptome schwerer Degeneration, wie Kerne mit tropfenfér- 


Abb.43. Smicronyx jungermanniac REICH. a Stiick des larvalen bakterienbewohnten Syncytiums; 
b an einem Fetzen des Mycetoms einer alten Larve sammeln sich Blutzellen; c letzte Reste 
des Mycetoms von solchen umlagert. Vergr. 335 x. 


migem Chromatin, homogen gefirbte Kerne oder starkfarbbares Proto- 
plasma. 


In der jungen Puppe ist von dem Mycetom nichts mehr zu ent- 
decken. 

Auch Ceutorrhynchus punctiger schafft sein Mycetom bereits in der 
Larve wieder fort. Doch geschieht dies hier auf etwas andere Weise. 
Erstes Anzeichen des Auflosungsprozesses ist auch hier, dai die engere 
Lagebeziehung zum Darm aufgegeben wird. Ohne daB dabei das Organ 
wesentlich nach riickwarts verlagert wird, wie wir es eben bei Smicronyx 
gesehen, riickt es ab vom Darm und rundet sich dabei mehr ab. Das 
scheint zugleich das Signal dafiir zu sein, daB jetzt die einzelnen Zellen 
des Organes, die vorher fest aneinanderschlossen, sich immer mehr ab- 
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runden und das ganze Gefiige des Organs gelockert wird. Diese Locke- 
rung schreitet von der Peripherie nach der Mitte zu vor, und gleichzeitig 
treiben die sich l6senden Zellen, die jetzt ganz den Charakter von Blut- 
zellen bekommen, ab.-In naherer und weiterer Entfernung liegen sie ein- 
zeln oder in kleinen Griippchen und verlieren sich immer mehr. Wir ha- 
ben zwei Stadien solcher Lockerung des Organes gezeichnet (Abb. 44h, c). 
Je lockerer der Zellhaufen geworden ist, desto mehr erinnert er an Blut- 
zellansammlungen, wie sie bei der Hinwegschaffung des Smicronyzx- 
Mycetoms neben diesem aufgetreten sind. Hier ist es aber offenkundig 
nicht so, da von allen Seiten Blutzellen sich um das symbiontische Organ 
sammeln, zwischen die ihren Verband lockernden Mycetocyten ein- 
dringen und. diese hinwegschaffen, sondern die letzteren verraten durch 
dieses eigenartige Schicksal eine enge Beziehung zu Elementen des Blutes. 
Im einzelnen ist der Habitus der Zellen, die solche auseinanderschwar- 
mende Haufen zusammensetzen, recht verschieden. GrédBere kugelige 
Zellen, deren Plasma man miihelos als von Stabchen vollgepfropft er- 
kennt, kleinere von am6éboider Gestalt, bei denen das nicht der Fall ist, 
gesund erscheinende und offenbar degenerierende sind durcheinander ge- 
wirfelt. SchlieBlich ist in der Larve so bereits das ganze Organ vollig 
verschwunden. 

Ks gilt von diesem Proze8, was wir schon oben sagten. Er bedarf 
dringend einer eingehenderen Untersuchung, die, untersttitzt von geeig- 
neten Methoden, auf die cytologischen und bakteriologischen Einzel- 
heiten naher eingeht. Diese Art des Organabbaues gilt fiir alle Formen, 
die in ahnlicher Weise ihre Symbionten unterbringen. Hat man nur 4l- 
tere Larven zur Verftigung, so bekommt man naturgemaf nur gelockerte 
Zellhaufen zu Gesicht, oder findet tiberhaupt nichts mehr vor, was auf 
eine Symbiose schlieBen lieBe. 

Im einzelnen werden sich natiirlich kleine Unterschiede ergeben. 
Das geht schon aus der Art hervor, wie wir das gelockerte Organ von 
Ceutorrhynchus alliariae gefunden haben (vgl. 8. 736). 

Phytonomus arator verhalt sich ganz aihnlich, wie die Ceutorrhynchus- 
Arten. An Stelle der vorher wohlgefiigten und ganz den Eindruck eines 
Organes machenden Zellmasse trifft man in kaum gréBeren Larven nur 
einen spirlichen Haufen leukocytenahnlicher Elemente und in sichtlich 
alteren auch diesen nicht mehr. 

Uber das Schicksal der wenigen Bakteriocyten von Balaninus und 
der ins Fettgewebe eingesprengten Zellnester von Dorytomus und Elle- 
schus kann ich nichts Bestimmtes aussagen. Doch scheinen sie in der 
Puppe von Dorytomus in dem stark veriinderten Fettkérper zu fehlen. 
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Abb. 44, Ceutorrhynchus punctiger GYLL. a Die infizierte Zellansammlung einer jungen Larve; 
b, c Zwei Stadien ihres Zerfalles. 
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Die Ubertragungsweisen. 
1. Die Bakterienspritzen der Cleoninae. 

Soweit wir die Verhaltnisse itberschauen, miissen wir zwei prinzipiell 
verschiedene Ubertragungsweisen innerhalb der Curculionidensymbiosen 
unterscheiden. So iiberraschend das auf den ersten Blick sein mag, so ist 
es doch sehr wohl begreiflich. Wir haben gesehen, daf eine Unterfamilie, 
die Cleoninae, sich von allen anderen dadurch unterscheidet, daB sie ihre 
Symbionten nicht intrazellular, sondern im Lumen echter Mitteldarm- 
ausstiilpungen unterbringt. Nun ist es aber eine durch vielfaltige Er- 
fahrung immer wieder bestatigte Regel, daB solcher Sitz die Infektion 
von Ovarialeiern ausschlieBt, und daB dann die verschiedensten Einrich- 
tungen Platz greifen, die alle das Ziel haben, wihrend der Eiablage die 
Eioberflache mit den Symbionten, seien es Bakterien oder Hefen, zu be- 
sudeln. Solche Bakterienspritzen fand ich seinerzeit auch bei den Cleoni- 
nae und seitdem wurde von mir und einer Schilerin, Frl. Guums, Vor- 
kommen und Ausbildung derselben noch eingehender untersucht. Sie 
seien hier zunachst geschildert. 

Die Verbreitung der Spritzen ist innerhalb der Cleoninae eine ganz 
allgemeine. Da sie sich im Chitin der betreffenden Tiere jeweils eindeutig 
abbilden, ist es leicht, sich an Hand trockenen Museumsmaterials davon 
zu tiberzeugen. Es sind nicht weniger als 57 Cleonini und Lixini vor allem 
von GuLuMmB auf solche Weise gepriift worden. Der Gestaltenreichtum, 
der dabei begegnet, ist aber im Gegensatz zu den auf ebensolche Weise 
von STAMMER untersuchten Lagriinen keineswegs groB. Die Cleoninen 
verhalten sich in der Hinsicht etwa wie die Cerambyciden. 

Am geeignetsten zum Studium der originellen Organe sind die ein- 
heimischen Cleonus-Arten, etwa Cl. piger. Bei der Praparation vom 
Ricken her liegt zunaichst der Enddarm auf der voluminésen Be- 
gattungstasche und seitlich von ihm sehen die Spritzen zum Teil hervor. 
Klappt man den Darm zuriick, so liegen die beiden langlichovalen, leicht 
quergeringelten Gebilde frei da und zieht man sie ein bischen zur Seite, 
so erscheint auch der jeweilige stark gewundene und der Begattungs- 
tasche anliegende Ausfiihrgang. Dem freien Ende der Spritzen sitzt je ein 
kurzes Muskelbiindelchen an, das sie mit der Begattungstasche ver- 
bindet. Ein weiterer Muskel zieht beiderseits derart von der Begat- 
tungstasche zum Enddarm, daB die Ausfiihrginge dabei umfaBt werden. 

Ein klares Bild von den Miindungsverhialtnissen bekommt man mit 
Hilfe von Chitinpraparaten, wie Abb. 45 eines wiedergibt. Die Spritzen 
éffnen sich — wie bei den Bockkafern — intersegmental und zwar in der 
Haut, die von dem das durchscheinende Spikulum ventrale tragenden 
Segment zum folgenden zieht, das durch die beiden Cerci und die Min- 
dung der Vagina ausgezeichnet ist. Der ganze Apparat ist dann noch im 
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Ruhezustand in das achte Segment zuriickgezogen und kommt nur bei 
der Eiablage zum Vorschein. 

An der Spritze selbst ist deutlich der Ausfiihrgang und ein perl- 
schnurartiger Abschnitt zu erkennen, der dem gekammerten Bakterien- 
reservoir entspricht. 

Die Entleerung der Bakterien wird durch eine oberflachlich tiber die 
ganze Spritze hinziehenden und im dickeren Abschnitt besonders ent- 
wickelte Langsmuskulatur bewerkstelligt. Zu ihr gesellt sich in der Re- 
gion der Miindung noch ein querziehender SchlieBmuskel. Schnitte leh- 
ren, daB das Innere des Reservoirs gekammert ist; das chitinbedeckte 


Abb. 45. Cleonus piger Scop. Chitinpriparat vom weiblichen Geschlechtsapparat und den 
Bakterienspritzen, 


Epithel springt in zahlreichen Ringfalten nach innen vor und engt so 
rhythmisch den Innenraum ein. Die Muskulatur schlieBt die Falten so 
eng zusammen, dafs sie im Leben oder am Totalpraparat nur an der 
queren Ringelung kenntlich sind. Wird sie beim Kochen mit Kalilauge 
zerstort, so strecken sich die Spritzen in die Lange und es entsteht der in 
Abb. 45 wiedergegebene Zustand (vgl. Abb. 125 in ,,Tier und Pflanze‘). 

Das Lumen dieser Apparate ist je nach der Legetiitigkeit der Weib- 
chen mehr oder weniger prall mit den symbiontischen Bakterien gefiillt. 
Im zentralen Teil formen sie sich zu einer wurstférmigen Masse, die auch 
den ausfiihrenden Abschnitt erfiillen, ja aus der Offnung pfropfenartig 
heraussehen kann. Von ihr setzt sich zumeist ein dichter, durchweg an- 
naihernd gleich hoher Saum von Bakterien ab, der inniger mit der epi- 
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thelialen Wand verankert ist. Dies wird durch Chitinhaare derselben be- 
dingt, die iiberall in die Bakterienmasse eindringen (auch hierzu Abb. 125 
_ in,,Tier und Pflanze‘‘). Solche Haare kleiden, wenn auch meist in etwas 

_ anderer Gestalt, auch den Ausfiihrgang aus und sind dann hier der Miin- 
dung zugerichtet. Daf sie im oberen Teil eine Retentionserscheinung 
darstellen, kann nicht bezweifelt werden, zumal ein solches Vorkommen 
nicht ohne Gegenstiick bleibt (geknickte Haare bei Xestobium rufovil- 
losum, Behaarung in den Siriciden-Spritzen). Von Art zu Art kénnen 
die Haarbildungen sehr verschieden gestaltet sein, GLuMB hat bei Conio- 
cleonus turbatus handférmige, bei Lixus praegrandus einfache, bei Lixus 
bidentatus breit lappige und bei Adosomus roridus breit dachziegelartig 
sich deckende gefunden. 

Vergleicht man nun Spritzengestalt und -GréBe bei einer gréReren 
Zahl von Cleoninae, so st68t man doch, trotz ihrer relativen Einférmig- 
keit auf allerlei Varianten. Die Spritzen wurden, wie schon erwahnt, nie- 
mals vermiBt, sind also sowohl dem Tribus der Cleonini als auch der 
Jnximi eigen. Die untersuchten Formen findet man in der Tabelle S. 770 
verzeichnet. 

Von den einheimischen Cleonini haben die langsten Spritzen Conio- 
cleonus turbatus, Chromoderus fasciatus ur ~ Pothynoderes punctiventris. 
Cleonus piger bleibt hinter diesen zurii~' — onus vittiger von Rhodos 
hingegen besitzt wieder sehr lange. y 

Bei den Lixini haben manche Organe, die ganz den bisher von den 
Cleonini beschriebenen gleichen (so alle Bangasternus-Arten und alle 
Rhinocyllus-Arten). Abb. 46c gibt sie z. B. von Rhinocyllus oliveri wieder. 
Auch Eulixus subtilis und myagri sowie Compsolixus Ascanit haben noch 
kraftig geringelte Spritzen. Bei anderen Lixini aber bleiben sie kleiner 
oder sehr klein und die Wandung ist dann nicht mehr so tief gefaltet, 
sondern nur schwach gebuchtet oder ganz glatt. Dilixellus bardanae 
hat schon etwas kiirzere Spritzen, Ortholixus sanguineus oder Lixus 
angustatus und iridis AuBerst kleine (Abb. 46b). Bei letzterem sind die 
Sacke ganz glatt, bei Lixus paraplecticus noch unregelmafig einge- 
buchtet. 

Lizvus nitidocollis aus Deutschostafrika hat wiederum sehr lange Or- 
gane, und diese sind dadurch ausgezeichnet, dai} sie je eine kleine Ab- 
zweigung tragen (Abb. 47c). Gelegentlich kommt ein solches Verhalten 
iibrigens auch als Anomalie bei Cleonini vor: unter fiinf Bothynoderes 
punctiventris fand GuumB zwei Exemplare mit kleinen Abzweigungen. 

Die Larinus-Arten zeigen das gleiche Bild wie die Liavus-Arten, 
wenn neben typisch geringelten Spritzen (Lar. planus, jaceae) solche aut- 
treten, deren Einschniirungen flacher sind (Lar. turbinatus) oder mehr 
oder weniger fehlen (Lar. flavescens, cynarae Abb. 46a). Ganz aus der 
Reihe aber fallt Lar. sturnus, denn hier treten reich verzweigte Biischel 
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auf, deren Aste ohne Ringelung bleiben. Auch fehlen hier chitinése 
Retentionseinrichtungen ganz, die Lage der Mindungen aber ist die 
typische (Abb. 47a). Durch gelegentliche oder normalerweise vor- 
kommende Gabelung der urspriinglich ungeteilten Spritzen wird eine 
solche bisher auf diese Spezies beschrinkte Entfaltung des Ubertra- 
gungsorganes zweifellos angebahnt, und in diesem Zusammenhang ge- 


Abb. 46. a Larinws cynarae FBR.; b Liawus iridi 
is OLIv.; ¢ Rhinocyllus oliviert MGL. Chitin- 
praparat der weiblichen Genitalapparate mit den Bakterienspritzen bei gleicher VergréSerung. 


winnt auch eine pathologische, einseitige Doppelbildung bei Larinus 
latus an Interesse. Abb. 47b zeigt, wie hier auf der einen Seite zwei 
verschieden groBe, selbstindig miindende Spritzen angelegt worden sind. 

Hat im tibrigen die vergleichende Priifung so vieler Cleonidengenital- 
apparate auch keine groBe Formenfiille gezeitigt, so klirt sie uns doch 
tber die bescheidenen Bildungsméglichkeiten auf, die der Gruppe be- 
ziiglich der Ubertragungsorgane innewohnen und lehrt uns, daf keiner- 
lei Beziehungen derselben zur systematischen Scheidung in Cleonini und 
Lixini bestehen. Selbst innerhalb einer Gattung kénnen die beiden vor- 
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nehmsten Typen, die wohlentwickelten, geringelten und die schwach- 
entwickelten, glatten vorkommen. Weiterhin aber hat die Untersuchung 
der Cleoniden eindringlich dargetan, da diese Unterfamilie symbion- 
tisch héchst einheitlich ist und daB offensichtlich keinem ihrer Vertreter 


. iis 6rmi Bakterienspritzen ; b Larinus latus 
.47. a Larinus stwrnus SCHALLER mit biischelformigen Bakt I 3b d 
mae mit einseitig verdoppelter Bakterienspritze; c Lixus nitidocollis FBR. mit Blindsackbil- 
dungen an den Bakterienspritzen. Nach unveroffentlichten Zeichnungen von GLUMB. 


das Ubertragungsorgan abgeht. Daraus folgt natirlich auch, daB alle 
zugehorigen Larven entsprechende Mitteldarmorgane besitzen. ear 

DaB die Spritzen wirklich in dem angenommenen Sinn funktionieren, 
geht aus Beobachtungen hervor, die ScHEINERT an Embryonen von Lixvus 
gemacht hat, die ich auf Ischia im April in den Stengeln von Vicia faba 
gesammelt habe. Die Bakterien lassen sich auBen auf der Hischale und 
im Anfangsdarm der eben geschliipften Larve nachweisen; die Mittel- 
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darmblindsicke sind in ihr zu dieser Zeit schon entwickelt, aber noch 
leer. Kurz darauf aber werden sie vom Darm aus besiedelt. Naheres fin- 
det sich in seiner Arbeit. 


2. Ubertragung durch Hiinfektion und Embryonalentwicklung. 

In allen anderen Fallen wird das stete Zusammenleben von Insekt und 
Symbiont durch Infektion der Ovarialeier gewahrleistet. Ich habe an- 
fanglich die Bakterien in den dotterreichen Eiern, in denen sie keines- 
wegs in bestimmter Weise lokalisiert werden, nicht gefunden und mir da- 
her iiber die Art der Ubertragung falsche Vorstellungen gemacht. Da ich 
in der Begattungstasche einer Reihe von Formen Bakterien fand, die 
ihrer Gestalt nach sehr wohl mit der symbiontischen identisch sein konn- 
ten, nahm ich an, da diese aus dem Darmlumen dorthin gelangen wirden 
und mit den Spermien aus dem Rezeptakulum seminis, das stets steril 
bleibt, auf die Mikropyle und von hier ins Ei gelangten (1928). 

PIERANTONI machte entsprechende Beobachtungen an Calandra und 
sah darin eine Bestatigung meiner Auffassung (1928). 

Die Folge zeigte aber, daB sie irrig war. Mansour konnte als erster 
zeigen, daB schon in sehr jungen Ovarien von Calandra die Endkammer 
infiziert ist, und daB von hier aus die Bakterien in die heranwachsenden 
Ovocyten tbertreten, Beobachtungen, die von SCHEINERT und mir dann 
an vielen anderen Formen nur bestatigt werden konnten und von erste- 
rem noch besonders ausgebaut wurden. Beztiglich der Einzelheiten sei 
daher vor allem auch auf seine Arbeit verwiesen. 

Wahrend Mansour nur feststellte, daB in den jungen Ovariolen von 
Calandra, die in jedem Ovar in der Zweizahl vorhanden sind, am oberen 
Ende eine symbiontenbeladene Zellgruppe untergebracht ist und daB sie 
den mannlichen Gonaden fehlen, konnte SCHEINERT bei mehreren Ob- 
jekten zeigen, daf§ die Infektion der Gonaden und zwar der Gonaden 
beiderlei Geschlechts schon denkbar friiher einsetzt. Wenn bei der Fur- 
chung am hinteren EKipol die Urgeschlechtszellen sich sondern, belid sich 
ihr Protoplasma bereits mit einem Teil der im Eidotter verteilten Sym- 
bionten! Im Verlaufe der Weiterentwicklung aber verhalten sich beide 
Geschlechter verschieden. In der jungen minnlichen Gonade degene- 
rieren die Bakterien. In der weiblichen aber differenzieren sich die Ovo- 
gonien in einen endfadenwirts gelegenen Haufen von Nahrzellen und 
in die oviduktwarts gelegenen Geschlechtszellen. In letzteren vermehren 
sich die Symbionten kaum und sind daher zumeist nur schwer als solche 
zu erkennen, in den ersteren aber nehmen sie gewaltig zu und Hand in 
Hand damit vergréBern sich die Zellen wesentlich. Gleichzeitig tritt viel- 
fach die Neigung dieser jungen Nahrzellen auf, zu einem Syncytium zu 
verschmelzen. 


Wir geben junge Eirdhren von Smicronya jungermanniae und Gym- 


Studien an intracellularen Symbionten. VII. 767 


netron villosulum wieder. Bei ersterer folgt in der Puppe auf den End- 
faden eine rundliche Gruppe von infizierten Zellen — die Nahrzellanlage 
— und an diese schlie&t sich eine gréRere Anzahl von Follikeln an, die 


Abb. 48. Abb. 49. 
Abb. 48. Smicronyx jungermanniae Retcu. Langsschnitt durch eine larvale Ovariole mit infi- 
ziertem, terminalem Zellnest. — Abb. 49. Gymnetron villosulum GYLL. Liingsschnitt durch eine 
larvale Ovariole mit infiziertem, terminalen Syncytium. Vergr. 600. 


Ovogonien und Ovocyten auf dem Bukettstadium enthalten (Abb. 48). 
Die Eirdhre von Gymnetron entstammt ebenfalls eine Puppe, Bukett- 
stadien fehlen aber noch und die fadenférmigen, hier sehr leicht sich 
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distinkt farbenden Bakterien bewohnen ein Syncytium mit etwa acht 
Kernen, die, wie Querschnitte durch die Kirdhre ergeben, an den freien 
Enden einer Rosette liegen (Abb. 49). In beiden Fallen kann ich, wie das 
zumeist bei Eisenhimatoxylinpraparaten der Fall sein durfte, in den 
Ovocyten die Bakterien nicht mit Sicherheit erkennen. Bei Sibinia hat 
die Eiréhre in verpuppungsreifen Larven noch eine gedrungene, fast 
kugelige Gestalt und wiederum liegt ein Nest von wohl infizierten Nahr- 
zellen einem solchen von ganz sparlich infizierten Ovogonien gegentiber 
(Abb. findet sich bei ScHerneRT), und ahnliche Bilder begegneten uns 
auch bei den Larven vieler anderer Riisselkafer. 

Wachsen die Ovarien weiter heran, so entwickelt sich aus diesen infi- 
zierten Anlagen die Nahrkammer, die eine voluminése syncytiale Masse 
mit zentral gelegener Plasmaansammlung darstellt, und von der Plasma- 
straBe zu den heranwachsenden Ovocyten fiithren. Hand in Hand mit 
der intensiven sekretorischen Tatigkeit der Nahrkammer kommt es zum 
Zerfall vieler Kerne derselben und mit dem Sekret treiben auch die Sym- 
bionten, die sich zu dieser Zeit iiber die ganze Nahrkammer verteilt 
haben, in die jungen Hier?. 

Da diese bereits — wenn auch sparlich und vielleicht nicht immer — 
infiziert sind, liegt eine doppelte Sicherung der Infektion vor, ganz wie 
ich sie friher von den Bettwanzen beschrieben, wo sich ebenfalls in den 
Nahrzellen junger Larvenstadien zahlreiche Symbiontenballen befinden 
und daneben die Ovocyten bereits vereinzelte Bakterien bergen. Schon 
damals vermutete ich, daB die Ovarialinfektion hier sehr zeitig einsetzen 
mu, die Verhaltnisse bei den Riisselkafern lassen es ftir wohl méglich er- 
scheinen, daf tatsichlich auch schon die Urgeschlechtszellen infiziert 
wurden, zumal ich seinerzeit feststellte, daB nicht alle Symbionten im 
embryonalen Mycetom Aufnahme fanden, sondern Haufen von solchen 
sich noch in der Gegend, in der die Urgeschlechtszellen auftauchen miis- 
sen, herumtreiben. 

Auch kirzlich ver6ffentlichte Beobachtungen von Muprow an 
Zecken (1932) kénnen darin nur bestirken. Denn, wenn die Verfasserin 
bei ihren Argasiden auch nicht die Infektion der Urgeschlechtszellen ver- 
folgen konnte, so findet sie doch eine noch auBerordentlich junge weib- 
liche Gonadenanlage bereits symbiontenbehaftet und vermutet, daB 
wohl auch die minnliche vorher infiziert war, dann aber ihrer Symbionten 
verlustig gegangen ist. 

Auf die Schicksale der Symbionten, die bei der Eientwicklung nicht in 


* Nach Tarsra (1933) ginge die Ubertragung anders vor sich. Die Sym- 
bionten sollen vornehmlich als Sporen aus den Blindsicken des Calandradarmes 
in die Leibeshéhle und von hier durch den Follikel in die Eizellen gelangen. 
Von einer friihen Infektion der Endkammern, die wir bei zahlreichen Formen 
beobachteten, konnte sie sich nicht tiberzeugen. 
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die Urgeschlechtszellen eingehen, sondern in die kiinftigen Mycetome 
Aufnahme zu finden bestimmt sind, soll hier nicht weiter eingegangen 
werden. Mansour hat sich als erster in seiner Calandra-Arbeit — aller- 
dings ohne es zu wissen — mit der Embryologie des Mycetoms befaBt, 
mein Schiller SCHEINERT aber hat auBer diesem Objekt noch eine Reihe 
weiterer in den Bereich der Untersuchung gezogen und vor allem fiir 
Hylobius und Molytes eine eingehende Analyse gegeben. Die interessan- 
ten Einzelheiten, die helles Licht auf die Innigkeit der Einfiigung des 
Symbionten werfen, mége man beiihm nachlesen. Erschépft werden aber 
die Fragen embryologischer Art, die uns die mannigfache Riisselkafer- 
symbiose aufgibt, damit keineswegs, und von dem Ziel, auch das Werden 
der einzelnen, im vorangehenden geschilderten Einrichtungen bis ins 
einzelne zu durchschauen, sind wir noch weit entfernt. 


System und Symbiose der Curculioniden 
nebst einer allgemeinen Charakteristik. 

Ks ist hier nicht der Platz, die ganzen Probleme aufzurollen, die sich 
an die Beziehungen der symbiontischen Einrichtungen zum jeweiligen 
System ihrer Trager kniipfen. Aber, nachdem wir immerhin unsere 
Studie auf etwa 130 verschiedene, als Symbiontentrager erkannte Riissel- 
kaferarten aufbauten, miissen wir doch notwendig zum Schlu8 auch die 
Frage stellen, wie unsere Befunde sich zur systematischen Gliederung der 
~ Curculioniden verhalten. Hierzu und um kinftigen Untersuchern eine 
rasche Orientierung zu erméglichen, sei zunachst die Liste der in Rerr- 
TERs Kafer des deutschen Reiches aufgenommenen Tribus (zuziiglich der 
Brachycerini) gegeben und in ihr jeder positive Befund vermerkt. 1 be- 
deutet, daB der larvale Sitz aufgedeckt worden ist, i, daB die Verhaltnisse 
bei Imago bzw. Puppe geklart werden konnten. In einer Anzahl von 
Fallen wurden von Herrn ScHEINERT die Tiere nur an Hand von Aus- 
strichen der Endkammern des Ovars gepriift; sie sind mit o gekennzeich- 
net. Arten, die vergebens auf eine Symbiose untersucht wurden, sind nur 
manchmal aufgenommen worden, J, 7,0 erscheinen dann in Klammern. 


Otiorrhynchinae. 4. Peritelini 
1. Mesostylini 5. ‘ etary ted 
2. Otiorrhynchini 6. Cyclopterini 
c 7. Holeorrhini 
Otiorrhynchus sulcatus Far. | cr 
: 8. Mylecini 
95 gemmatus Scop. i 6. Nastini 
op inflatus GYLL. i , P biini 
ee ae 10. Phyllobiini 
. Sal ae Phyllobius glaucus Stru. (0) 
‘a oe Ob. 3 Polydrosus flavipes Dua. (0) 
Be cardiniger H. J. i Y 
oe niger FBR. oO Brachyderinae. 
5 ventricola WSE. 0 11. Brachyderini 


3. Cathormiocerini Sciaphilus asperatus Bonsp. (@) 
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12. 


14. 
15. 
16. 
leis 


18. 
ig). 
20. 


21. 
22. 


Polydrosini 

Liophloeus tessulatus MUL. (0) 
Strophosomini 
Cneorrhini 
Barynotini 
Sitonini 

Sitona lineatus Lin. (1) 

»  sulcifrons THUNBG. (0) 

Psalidiini 
Trachyphloeini 
Tropiphorini 


Tanymecinae. 
Thylacitini 
Tanymecini 
Chlorophanus spec. (0) 


. Amomphini 
. Piazomiini 


Cleoninae 


. Cleonini 


Cleonus piger Scop. 1, i 
Coniocleonus glaucus FAHR. var. 
turbatus FAHR. i 
Bothynoderes punctiventris 
GERM. i 
as angullicollis 
CHEVT. i 
a meridionalis 
CHEVT. i 
Mecaspis alternans Hrest. i 
Chromoderus fasciatus MGLL. i 
Cyphocleonus tigrinus PANz. i 
Leucochromus imperialis 
Zousk. i 27. 
by) Lehmanni 28. 
MENET. i 
Neocleonus vittiger FAHR. i 
Stephanocleonus swperciliosus 29. 
GEBL. i 
Pseudocleonus cinereus SCHRNK. i 
Cleonus verucosus i 30. 
»  exanthineaticus i 
» maculatus i 
»  strabus i 
» Clathratus i 
»  ophthalmicus i 31. 
Adosomus roridus Pawn. i 
Leucosomus pedestris Popa i 
Pachycerus madidus Ourv. i 


26. Lixini 32. 


Lnxus paraplecticus Lin. 1, i 
Huliaus myagri Ouiv. 1, i 
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Eulixus iridis Outv. i 
= subtilis StTRM. i 
Dilizellus bardanae Fasr. 1, i 
Ortholixus sanguineus Rossi i 
Compsolixus ascanit Lin. i 
Lixochelus elongatus GOEZE i 
Lixus frater 1 
»  fimbriatulus i 
+ «© Cavupennis 1 
»  coarctatus i 
»  truncatulus i 
+  praegrandus i 
»  plicaticollis i 
+  sturmi i 
»,  trhomboidalis i 
,  nitidicollis i 
,  nebulofasciatus i 
+  massaicus i 
»  bisoleatus i 
,,  bidentatus i 
Larinus latus HRest. i 
»  scolymus i 
>»  cynarae FBR. i 
»  flavescens GERM. i 
»  jaceae FBR. i 
55 sturnus SCHALLER i 
ee turbinatus GYLL. i 
A planus Fer. |, i 
Rhinocyllus comicus FROLICH i 
by oliviert Mau. i 
Bangasternus orientalis Cap. i 


Curculionae. 
Rhytirrhinini 
Hyperini 
Phytonomus rumicis Lin. (1) 
os arator Lin. | 
Alophini 
Alophus pericarpus o 
$ triguttatus FABR. oO 
Hylobiini 
Hylobius abietis Lin. 1, i 
Liparus germanus Lin. 1, i 
Lepyrus palustris Scop. (1), (0) 
- capucinus SCHALL. (0) 
Plinthini 


Monorrhinae. 
Brachycerinae. 
Brachycerini 
Brachycerus apterus Lin. 1, i 
es undatus F. i 


lt te 


oad pres 


; 


4]. 


42. 


43. 


44. 


45. 
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Calandrinae. 
. Pissodini 
Pissodes notatus Fasr. 1, i 
. Magdalini 
Magdalis armigera Grorrr. |, i 
. Tanysphyrini 
. Anoplini 
- Cossonini 
Rhyncolus lignarius Mrsu. 
(Mansour) | 
. Trachodini 
. Cryptorrhynchini 
Cryptorrhynchus lapathi Lr. 1, i 
Acalles pyrenaeus BOHEM. (0) 
. Ceutorrhynchini 
Stenocarus cardui Hrest. (1), o 
Sirocalus pulvinatus GYLu. (1), 0 
Ceutorrhynchus punctiger GYLL. 
ao 
Py, constrictus 
Mrszu. | 
a alliariae Bris. | 
Ss symphyti 
BEDEL. | 
a sulcicollis 
Payk. o 
ae pleurostigma 
Mrsu. | 
Poophagus sisymbrit FasR. (1), (i) 
Mononychus pseudacori F. (1), (i) 
Orobitis cyaneus Lin. 1, i 
Cidnorrhinus quadrimaculatus 
Lin. 0 
Rhinoncus bruchoides HRBsT. 0 
Coryssomerini 
Coryssomerus capucinus Brox. |, i 
Baridini 


Baris morio Bou. 1, i 
laticolis Mrsu. 1, i 
>  maculipennis (Mansour) | 
» picicollis Mrsxu. (1) 
, chlorizans GERM. Oo 
Calandrini 
Calandra oryzae Lin. 1, i 
6 granaria Lin. 1, i 
Rhynchophorus ferrugineus 
Outv. 1, i 


3? 


Balanini 
Balaninus nucorum Lin. 1 
glandium Mrsu. |, o 


99 
Anthonomini 
Anthonomus pomorum Lin. (1) 


46. Derolomini 
47. Arthrostenini 
48. Erirrhinini 
Dorytomus longimanus Forst. 1 
- melanophthalmus 
Payx. | 
Notaris acridulus Lin. o 
49. Smicronychini 
Smicronyx jungermanniae 
Retca. |, i 
50. Bagoini 
Bagous binodulus Hrs. 1, i 
51. Elleschini 
Elleschus bipunctatus Lin. | 
52. Acalyptini 
53. Tychiini 
Tychius meliloti STEPH. i 
35 flavicollis Stern. | 
Sibinia pellucens Scop. 1, i 
54. Rhynchaenini 
Orchestes testaceus MULL. (i) 
55. Mecinini 
Gymnetron antirrhini PayK. 1, i 
Ss villosulum GYuu. |, i 
5 collinum Gru. 1, i 
Miarus campanulae Lin. 1, i 
gp Spec. 11 
Cionus hortulanus GEOFFR. |, o 
»  scrophulariae Lin. |, o 
» thaspi Gy. 1, o 


Apioninae. 
56. Nanophyini 
57. Apionini 
Oxystoma craccae Lin. i 
Aspidapion aeneum Far. |, i 
Omphalapion laevigatum 
iP yeise Me i 

Protapion aestivum GERM. |, i 

oe assimile KIRBY i 

os varipes GERM. 1 

50 nigritarse KIRBY 1 

53 flavipes PayK. i 
Erytrapion miniatum GERM. |, 1 
Perapion violaceum KirBY i 

os curtirostre GERM. i 
Eutrichapion loti KirBy | 

. virens HRBST. 1 

Exapion fuscirostre FaBr. (1) 
Apion pisi F. 1 
Catapion seniculus KIRBY i 
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Rhynchitinae. Byctiscus betulae Lan. (1) 
; hini 61. Attelabini 
os pees _ Attelabus nitens Scop. (1) 
60. Rhynchitini 99 spec. (I) 
Deporaus betulae Lin. (1), (0) Apoderus coryli Lin. (1) 


Byctiscus populi Lin. (1), (0) 


Uberblickt man diese Liste, so ergibt sich, daB wohl da und dort in 
gewissen engeren Grenzen Art der symbiontischen Einrichtungen und 
systematische Zugehérigkeit sich decken, an anderen Stellen aber in 
keiner Weise von einer solchen Harmonie die Rede sein kann. Die Tribus 
der Cleonini stellte sich als in hohem MaBe einheitlich dar und riickt 
durch die Eigentiimlichkeit der Lokalisation und der Ubertragungsweise 
von allen anderen ab. Die lange Reihe von Imagines, die wir beziglich 
der letzteren priifen lieBen, ergab stets die gleichen Bakterienspritzen. 
Im Tribus der Tychiini besaBen die beiden untersuchten Gattungen 
Sibinia und Tychius ganz den gleichen Mycetomtyp, desgleichen im 
Tribus der Mecinini die Gattungen Gymnetron und Miarus. 

Aber auf der anderen Seite finden wir unter den Hylobiini Hylobius 
und Molytes mit ganz gleichgearteten Mycetomen und Lepyrus ohne 
solche. Die Calandrini vereinigen Calandra und Rhynchophorus mit recht 
verschieden gestalteten Mycetomen; im Tribus der Ceutorrhynchini 
stehen nebeneinander Zellansammlungen vom Ceutorrhynchus-Typ und 
das Mycetom von Orobitis. Innerhalb der Apionini haben wir mindestens 
drei sehr verschiedene Unterbringungsweisen festgestellt und dies oben- 
drein bei Vertretern der gleichen Gattung. 

Jedenfalls erreichen wir also keineswegs eine Einheitlichkeit der Ein- 
richtungen, wenn wir die Tribus ins Auge fassen. Sie kann hier bestehen, 
mu8 es aber nicht. Die Erforschung der Systematik der Curculioniden- 
symbiose steht noch in ihren ersten Anfingen. Wenn man bedenkt, daB 
unter Einrechnung der exotischen Formen die Fille der Gattungen — 
im Jahre 1871 waren es schon 1006! — in 82 Tribus geordnet werden, und 
da in dem ersten hiermit vorgelegten Versuch erst 24 Tribus als Sym- 
biose treibend erkannt werden konnten, so wird deutlich, welch weites 
unbekanntes Feld hier noch vor uns liegt. Immerhin hoffe ich eine Basis 
geschaffen zu haben, von der aus diese Arbeit allmahlich geleistet werden 
kann}, 

Trotz solcher Liicken scheint das bis heute Erarbeitete ausreichend 
genug, um das Wesen der Riisselkaifersymbiose zu erfassen und sie mit 
den tibrigen Insektensymbiosen in Vergleich zu setzen. 


* Dringend ist der Symbioseforscher hierbei natiirlich auf die Unterstiitzung 
des Spezialisten angewiesen, der ihn mit Material, insbesondere mit Larven- 
material versieht. Deshalb sei auch hier die Bitte ausgesprochen, gegebenenfalls 
solehes an den Verfasser gelangen zu lassen. 
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Typisch fiir dieselbe ist die groke Mannigfaltigkeit der Symbionten- 
lokalisation. Sonst sind die bei Kafern eingerichteten Symbiosen inner- . 
halb der betreffenden Familie durchaus einheitlich. Alle Anobiiden haben 
die charakteristischen Ausstiilpungen am Anfang des Mitteldarmes, alle 
Cerambyciden, von denen wir eine Symbiose kennen, bringen ihre Hefen 
in prinzipiell gleicher Weise unter usw. Anders die Curculioniden. Bei 
ihnen entdeckten wir echte Mitteldarmausstiilpungen, vergleichbar den 
Einrichtungen der beiden ebengenannten Familien, modifizierte oder 
nicht modifizierte Vasa Malpighi, massive den Darm irgendwie ring- 
formig an seinem Anfang umziehende und im einzelnen ziemlich ver- 
schieden entwickelte Mycetome, unpaare, an dieser Stelle unter dem 
Darm gelegene Organe, Syncytien oder Ansammlungen kleinerer Zellen 
an hinteren Schlingen des Mitteldarmes, Zellen des Darmfaserblattes, in 
das Fettgewebe eingesprengte Zellnester oder einen groBen organartigen, 
das Fettgewebe weithin im Abdomen verdrangenden Komplex von 
Zellen als Wohnstitte der symbiontischen Bakterien. 

Bei der Fille der Formen, deren Untersuchung noch aussteht, ist 
es selbstverstandlich, daB noch manche Variante verborgen geblieben ist. 
Aber es macht doch den Anschein, da damit die prinzipiellen Méglich- 
keiten erfaBt wurden. So heterogen sie auf den ersten Blick erscheinen 
‘mégen, 14Bt sich wohl doch ein innerer Zusammenhang in sie bringen. 
Wenn der Mitteldarm gebildet wird, umschlieBt er den gesamten ehe- 
maligen Eidotter und damit alle symbiontischen Bakterien, soweit sie 
nicht zur Infektion der Urgeschlechtszellen Verwendung gefunden haben. 

Entweder treten sie von hier in Hohlriume tiber, die am Darm ge- 
bildet werden und bleiben in ihnen extrazellular oder infizieren die Wan- 
dung bildenden Zellen (Cleoniden, Apioniden mit infizierten Vasa Mal- 
pighi), oder es wandern Zellen an sie heran, nehmen sie auf und treten an 
der Stelle, wo Anfangs- und Mitteldarm zusammentreffen, aus dem 
Darmlumen heraus und bauen hinter ihm massive Organe auf (Hylobius, 
Gymnetron, Pissodes, Otiorrhynchus, Rhynchophorus, Brachycerus, Ca- 
landra, Orobitis, um nur einige zu nennen), oder die Bakterien treten im 
weiteren Verlauf des Mitteldarmes, ohne von Zellen begleitet zu sein, 
heraus und infizieren Fettgewebe oder den Fett- und Blutzellen nahe- 
stehende Elemente (Ceutorrhynchus, Phytonomus, Balaninus, Dorytomus, 
Elleschus, Cionus, Omphalapion) oder bleiben in unmittelbarer Darm- 
nihe im Darmfaserblatt (Aspidapion). 

Zum Teil bringt die Arbeit von ScuEernerT hierzu die embryologi- 
schen Belege, zum Teil fehlen sie leider noch. Zumal die vorletzte Méglich- 
keit muB noch eingehender entwicklungsgeschichtlich erforscht werden. 
Das syncytiale Smicronyx-Organ will sich ihr z. B. nicht recht einfiigen. 
Jedenfalls steht fest, dap nur von einer vergleichenden Hmbryologie der Wohn- 
stdtten her Sinn und Ordnung in die Riisselkdfersymbiose kommen kann. 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 26. 50 
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Ein weiteres Charakteristikum derselben ist, daB der Héhepunkt threr 
Entfaltung offenkundig in das Larvenstadium fallt: Die bakteriengefillten 
Darmausstiilpungen der Cleonidenlarven fehlen den Imagines durchaus. 
Die kompakten Mycetome um die Region der vorderen Valvula werden 
mit einer einzigen Ausnahme (Rhynchophorus) immer im Zusammen- 
hang mit der Verpuppung abgebaut, die einzelnen Bakteriocyten tuber 
den Mitteldarm mehr oder weniger weit verteilt und von hier zumeist de- 
generierend in das Darmlumen ausgestoBen. In zahlreichen Fallen wurde 
so eine mit dem Alter zunehmende Verédung des Mitteldarmes festge- 
stellt, und man mu8 in den Imagines oft lange suchen, bis man eine 
Bakteriocyte findet. Beispiele sind Hylobius, Brachycerus, Sibinia, 
Otiorrhynchus, Calandra. Zum Teil allerdings scheinen die Symbionten 
sich auch hier hartnackiger zu halten, so bei Pissodes und manchen Otior- 
rhynchus-Arten, aber wir haben unser Augenmerk zu spat auf diese Ver- 
haltnisse gelenkt und uns oft mit der Untersuchung der bequemeren 
Puppen begniigt. Sonst wiirde dieser Eliminationsproze8 wohl noch viel 
allgemeiner iiblich erscheinen. Weiter werden Organe wie die von 
Smicronyx, Ceutorrhynchus, Phytonomus sogar schon vor der Verpuppung 
vollig abgebaut, und die Zellnester von Dorytomus und Elleschus schwin- 
den wahrscheinlich auch im Zusammenhang mit dieser. 

Nur verschwindend wenige Larvenorgane sahen wir andererseits in 
der Imago persistieren (vgl. S. 743), und unter diesen befanden sich die 
keulenformigen Organe der Apioniden, die bei einigen Arten wenigstens 
der mannlichen Imago abgehen. 

Mehr denn je glauben wir uns auf Grund der Ergebnisse der experi- 
mentellen Symbiontologie, die AScHNER, Ries und Koc# zu verzeichen 
haben, berechtigt, aus solchem Verhalten den SchluB zu ziehen, daB diese 
Bakteriensymbiose besonders fiir die Riisselkaferlarven von Bedeutung 
sind. Es mehren sich die Falle, die mit aller Deutlichkeit dartun, daB der 
Wirtsorganismus bei diesen Symbiosen keineswegs gezwungen ist, uner- 
winschte Giste dank deren Anpassung mitzuschleppen, sondern daB er 
tiber Mittel genug verfiigt, sich ihrer, sobald es in seinem Sinn ist, zu ent- 
ledigen. Er erreicht das entweder, indem es zur Degeneration und vél- 
ligen Auflésung der Symbionten innerhalb ihrer alten, larvalen Wohn- 
statte kommt, wie in den mannlichen Mycetomen von Pediculus (RiEs) 
oder den larvalen Darmausstiilpungen von Donacia (StaMMER), oder 
indem er Darmausstiilpungen bei der Metamorphose mit dem iibrigen 
Darmepithel einschmilzt und die Symbionten dem Darmlumen iiber 
1aBt (Cleoniden, Cerambyciden), oder indem er, wie uns die Riissel- 
kafer lehrten, hinter dem Darm gelegene Mycetome erst in Verbindung 
mit dessen Lumen bringt und dann die einzelnen Mycetocyten allmahlich 


ausstOBt, oder indem er Mycetome zersplittert und Leukocyten auf den 
Plan ruft. 
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Ein drittes vornehmstes Charakteristikum stellt die Ubertragungs- 
weise dar. Die Bakterienspritzen der Cleoniden fallen hierbei wenig in das 
Gewicht. Sie stellen die notwendige Konsequenz der hier so ausge- 
sprochen insular auftretenden Besiedelung des Darmepithels dar. Aber 
die Vorginge, die Mansour und ScHEINERT aufgedeckt haben, stehen 
unter den Insektensymbiosen heute wenigstens noch ganz vereinzelt 
dat. Nirgends sonst werden bereits die Urgeschlechtszellen zur Zeit 
der Blastodermbildung infiziert. Das fihrt dazu, daB hier die Not- 
wendigkeit entfallt, in den Mycetomen, wie sonst so hiufig, besondere 
Infektionsformen zu entwickeln, und ist vielleicht mit ein Grund, warum 
die Wohnstatten meist schon in der Larve oder der jungen Imago aufge- 
lé6st werden. Wdhrend des ganzen imaginalen Lebens andauernde In- 
fektion der Ovarialeier kann unter Umstinden hinreichender Grund sein, 
ein sonst 1m Haushalt des Insektes tiberfliissig gewordenes Mycetom bei- 
zubehalten. 

Weiterhin aber fiihrt diese allgemeine Infektion der Urgeschlechts- 
zellen abermals zu einem regulierenden Eingriff des Wirtsorganismus: 
Wahrend die Bakterien in dem jungen Ovar sich in besonderen Raumen 
lebhaft vermehren, gehen sie in den jungen Hoden, ohne sich vermehrt 
zu haben, zugrunde. 


Zusammenfassung. 

1. Bei einer groBen Zahl von Riisselkifern wurden symbiontische 
Hinrichtungen aufgedeckt. Stets handelt es sich dabei um Bakterien, die 
FS in besonderen Organen Aufnahme finden. 

2. Als larvale Wohnstiatten wurden festgestellt: Aussttilpungen des 
Mitteldarmes, massive den Darm in der Gegend der Valvula intestinalis 
umziehende Mycetome, die kontinuierlich sein kénnen oder in einzelne 
Teilmycetome zerfallen, unpaare, an dieser Stelle unter dem Darm lie- 
gende Mycetome, ein ringférmiges, in die Falte der Valvula eingelassenes 
Syncytium, ein Syncytium, das mit einer weiter hinten gelegenen 
Schlinge des Mitteldarmes verwachsen ist, unregelmafige in der gleichen 
Region gelegene Zellhaufen, paarige, zu kleinen keulenférmigen An- 
hangen umgewandelte Vasa Malpighi, in den Fettkorper eingesprengte 
in der Vielzahl auftretende Zellnester, eine umfangreiche, zusammen- 
hangende Zellmasse im Abdomen, Zellen des Darmfaserblattes. 

3. VerhaltnismaBig selten werden diese Organe unverandert von der 
Imago iibernommen. Die Mitteldarmausstiilpungen, die allein den 
Cleoniden eigen sind, schwinden bei der Verpuppung. Die massiven 
Mycetome in der Gegend der Valvula intestinalis anterior werden (mit 
einer einzigen Ausnahme) véllig aufgelockert und die einzelnen Bakterio- 


1 DaB die Bettwanzen méglicherweise ein Gegenstiick dazu liefern, haben 


wir oben auseinandergesetzt. 
50* 


776 P. Buchner: 


cyten iiber den magenartig erweiterten vorderen Abschnitt des imagi- 
nalen Mitteldarmes verteilt. Auch das in der Falte der Valvula gelegene 
Syncytium gleitet entsprechend herab. Im Laufe des imaginalen Lebens 
wird die Zahl dieser Bakteriocyten wohl stets durch Ubertritt in das 
Darmlumen mehr oder weniger stark reduziert. Die in Beziehung zur 
hinteren Region des Mitteldarmes stehenden Zellhaufen oder Syncytien 
werden bereits in der alten Larve véllig abgebaut. Phagocytose, Auf- 
lockerung in blutzellartige Haufen, Degenerationen spielen dabei eine 
Rolle. In die Imago itbernommen werden die keulig umgewandelten 
Vasa Malpighi und die groBe abdominale Bakteriocytenmasse der Apio- 
niden. Die im larvalen Darmfaserblatt untergebrachten Bakterien er- 
scheinen bei der Imago in einzelnen Zellen der im iibrigen unveranderten 
Matricuischen GefaBe. 

4. Die Ubertragung wird bei allen Cleoniden durch Bakterienspritzen 
vermittelt, die in die Intersegmentalhaut zwischen dem 9. und 10. 
Segment ausmiinden. Ihre allgemeine Verbreitung und die verschie- 
dene Ausprigung wird an Hand eines umfangreichen Trockenmate- 
rials geschildert. In allen anderen Fallen kommt es zu einer denkbar 
frithen Infektion der Ovarien (vgl. die ergianzende Arbeit von SCHEINERT) 
und insbesondere der Nahrzellen, von denen aus die Symbionten in die 
heranwachsenden Ovocyten iibertreten. Die in der Begattungstasche 
haufigen Bakterien haben entgegen friiher vom Verfasser vertretenen 
Auffassungen mit der Ubertragung nichts zu tun. 

5. Das mit Erfolg untersuchte Material (rund 130 Arten) ist gering im 
Verhaltnis zu der Formenfiille der Riisselkafer. Wenn sich auch bisher 
bei manchen keine symbiontischen Einrichtungen aufdecken leBen, so 
ist es doch recht wahrscheinlich, da8 zum mindesten der tiberwiegende 
Teil dieser artenreichsten Kaferfamilie Bakteriensymbionten ziichtet. 
Erst wenn die groBen noch bestehenden Liicken einigermaBen ausgefiillt 
sein werden, wird man auch erfolgreich die Beziehungen der Ein- 
richtungen zum System erértern kénnen. 


Literatur. 


Asehner, M. u. Ries, E.: Das Verhalten der Kleiderlaus bei Ausschaltung ihrer 
Symbionten. Eine experimentelle Symbiontenstudie. Z. Morph. u. Okol. Tiere 26 
(1933). — Buchner, P.: Studien an intrazellularen Symbionten. 4. Die Bakterien- 
symbiose der Bettwanze. Arch. Protistenkde. 46 (1923). — Holznahrung und 
Symbiose. Forschgn u. Fortschr. 3 (1927). — Holznahrung und Symbiose. Vor- 
trag, gehalten auf dem 10. internat. Zoologen-Kongre8 zu Budapest. Berlin 1928. 
— Die Ergebnisse der Symbioseforschung. 1. Die Ubertragungseinrichtungen. 
Erg. Biol. 4 (1928). — Tier und Pflanze in Symbiose, 2. Aufl. Berlin 1930. — 
Symbiontengestalt und Wirtsorganismus. Atti dell’ XI. Congresso internat. Zoo- 
logia Padova 1930. (1931). — Symbiose von Tier und Pflanze. Eine Kinfiihrung. 
Mikroskopie fiir Naturfreunde 9 (1931). -- Holmgren, Nils: Uber die Exkretions- 
organe des A pion flavipes und Dacytes niger. Anat. Anz. 22 (1902). 1903. — Koch, A.: 


peters 


Studien an intracellularen Symbionten. VII. bled 


Uber das Verhalten symbiontenfreier Sitodrepa-Larven. Biol. Zentralbl. (1933). — 
Mansour, K.: The Development of the larvae and adult mid-gut of Calandra oryzae 
(Lry.): The Rice Weevil. Quart. J. microsc. Sci. 71 (1927). —- Preliminary Studies 
on the Bacterial Cell-mass (Accessory Cell-mass) of Calandra oryzae (Linn.): The 
Rice Weevil. Ebenda 78 (1930). — Mudrow, E.: Uber die intrazellularen Sym- 
bionten der Zecken. Z. f. Parasitol. 5(1932). — Pierantoni, Umb.: L’organo sim- 
biotico nello sviluppo di Calandra oryzae. Rend. R. Accad. Sci. Fis. e Mat. 
N apoli, Ser. 3a, 35 (1927). — La trasmissione ereditaria dei simbionti fisiologici 
nei coleotteri. Arch. zool. ital. 18 (1928). — Ries, E.: Die Symbiose der Lause 
und Federlinge. Z. Morph. u. Okol. Tiere 26 (1931). — Secheinert, W.: Symbiose 
und Embryonalentwicklung bei Riisselkifern. Z. Morph. u. Okol. Tiere 27 (1933). 

— Stammer, H. J.: Die Bakteriensymbiose der Donaciinen (Chrysomelidae, 
Coleoptera). Atti XI. Congresso internat. Zoologia Padova 1930. (1931). -—Tarsia, 
Isabella: Nuove osservazioni sullorgano simbiotico di Calandra oryzae Linn. 
Arch. zool. ita]. 18 (1933). 


Autorenverzeichnis. 


AscHNER, MANFRED u. HRicH RIzs. 
Das Verhalten der Kleiderlaus bei 
Ausschaltung ihrer Symbionten. 
Eine experimentelle Symbiosestudie. 
8. 529. 

Bucuner, Paun. Studien an intra- 
cellularen Symbionten. VII. Die 
symbiontischen LHinrichtungen der 
Riisselkafer. S. 709. 

Duspar, E. u. J. GickLHORN. Neue 
Untersuchungen zum Nachweis der 
Funktion des Nackenschildes der 
Cladoceren als Atmungsorgan. S. 94. 

v. Dosxrewicz, L. Morphologische 
Studien zur Metamorphose von 
Papilio podalirius. Teil I: Die ge- 
staltlichen Veranderungen des Darm- 
kanals. S. 469. 

ErsentRAvuT, M. Biologische Beobach- 
tungen im bolivianischen Chaco. 
V. Ein neuer Fall von Brutfiirsorge 
in der Froschgattung Leptodactylus. 
8. 317. 

Faser, ALBRECHT. Die LautéuBerungen 
der Orthopteren II. (Untersuchungen 
tiber die biozOnotischen, tierpsycho- 
logischen und vergleichend-physio- 
logischen Probleme der Orthopteren- 
stridulation. Methodik der Bearbei- 
tung und Auswertung von Stridu- 
lationsbeobachtungen. Hinzeldarstel- 
lungen.) 8..1. 

FINKENBRINK, WALTER. Experimen- 
telle Untersuchungen zur Drwrrz- 
schen Hypothese des Apterismus bei 
Insekten. 8. 385. 

GICKLHORN, J. siehe E. Drspar u. 
J. GICKLHORN. 


| Graiper, Hans. Uber die Gehirne der 


Amphipoden und Isopoden. 8. 334. 


| JANISCH, Ernst u. Hans Masrcks. 


Licht und  Insektenentwicklung. 
8. 372. 

LILIENSTERN, MarGaRETE. Beitrage 
zur Bakteriensymbiose der Ameisen. 
Ss. 110. 

Marrcxks, Hans siehe Ernst JANISCH 
u. Hans MarEroks. 

MopEREGGER, Ursuna. Uber gerich- 
tete Variabilitaét bei Coccinelliden. 
I. Zur Variabilitat von Coccinella 
14-pustulata L. 8. 327. 


Peters, Hans. Kleine Beitrage zur _ 


Biologie der Kreuzspinne Epeira 
diademata Cu. 8S. 447. 

Riss, Ericu siehe MANFRED ASCHNER 
u. ERtcw Riss. 

Scuutzz, Paut. Uber Zeckengynander. 
8. 427. 

STAMMER, Hans-JURGEN. Zur Biologie 
und Anatomie der leuchtenden Pilz- 
miickenlarve von Ceroplatus testa- 
ceus Daum. (Diptera, Fungivoridae). 
8. 135. 

— Die Metamorphose der Syrphide 
Temnostoma vespiforme (L.) und die 
eigenartigen Anpassungen der Larve 
dieses Tieres an das Bohren im 
Holz (Dipt.). 8. 437. 


| STEINIGER, Fritz. Die Erscheinungen 


der Katalepsie bei Stabheuschrecken 
und Wasserlaufern. 8. 591. 


| Strrert, Frrrz. Phanomene visueller 


Anpassung. I. bis II. Mitteilung. 
8. 147. 


Druck yon Breitkopf & Hirtel in Leipzig. 


"4 
e 
ey 


pp eet 


ia 


ois 
8. 


9. Das Institut, aus dem die Arbeit hervorgegangen ist, ist iber dem Titel anzugeben. 


Aufnahmebedingungen: 


" ape 


Die Arbeit mu8 wissenschaftlich wertvoll sein und Neues bringen. Sie darf noch nicht 
— ganz oder teilweise — in einer der vier Weltsprachen veréffentlicht sein. BloBe 
Bestatigung bereits anerkannter Befunde kénnen héchstens in kiirzester Form Aufnahme 
finden. Vorlaufige Mitteilungen sind unerwiinscht. Polemiken sind auf Richtigstellung 
des Tatbestandes zu beschrinken. Aufsiitze rein spekulativen Inhalts werden nur dann 
ausnahmsweise aufgenommen, wenn sie geeignet sind, weitere Forschungen anzuregen. 
Die Darstellung mu8 kurz und in fehlerfreiem Deutsch gehalten sein. Ausfiihrliche 
historische Einleitungen sind zu vermeiden. Es geniigt in der Regel, wenn durch wenige 
Satze die behandelte Fragestellung klargelegt und durch einige Literaturnachweise der 


Anschlu8 an friihere Untersuchungen hergestellt wird. 


Eine ausfiihrliche Darstellung technischer Einzelheiten ist nur erwiinscht, wenn 


wesentlich Neues enthalt. 


sie 


Mit der Beigabe von Abbildungen ist so sparsam wie méglich zu verfahren. Nach 
Méglichkeit sollten sich die Vorlagen, die in reproduktionsfahigem Zustand einzureichen 
sind, fiir Strichatzung eignen. Die Vorlagen sind auf besonderen Blattern einzuliefern. 
Die Unterschriften zu den Abbildungen sind nicht auf den Vorlagen anzubringen, sondern 


dem Text auf besonderen Blattern beizufigen. 


Eine kurze Zusammenfassung der wesentlichsten Ergebnisse am Schlu& der Arbeit ist 
erwiunscht. Sie soll den Raum einer Druckseite im allgemeinen nicht iiberschreiten. 

Bei der Einsendung des Manuskriptes ist vom Autor anzugeben, ob der Inhalt der Arbeit 
schon an anderer Stelle mitgeteilt oder ob das Manuskript bereits einer anderen Zeit- 


schriff zum Abdruck angeboten wurde. 


und Jahreszahl, bei Biichern mit Titel, Verlagsort und Jahreszahl anzugeben. 


. Literaturangaben sind bei Zeitschriftenaufsatzen mit Titel, Angabe von Band, Seite 


Methodisches, Nebensichliches und Protokolle sind vom Autor fir Kleindruck 


anzumerken. 


Doppeltitel von Arbeiten, insbesondere solche, bei denen im Obertitel ein anderer Autor- 
name genannt ist als im Untertitel, sind aus bibliographischen Griinden tunlichst zu vermeiden. 


JOURNAL OF MORPHOLOGY 


FOUNDED BY C. O. WHITMAN, 1887 
MANAGING EDITOR 


C. E. MCCLUNG 
University of Pennsylvania, Philadelphia, Pa. 


PUBLISHED QUARTERLY BY 


THE WISTAR INSTITUTE OF ANATOMY AND BIOLOGY 
VoLuME 54 — No.2 — MARCH 5, 1933 


. 


Contents: 
(. JuDSON HERRICK. Morphogenesis of the brain. Four figures... . 1... +e 5s eae e 


LAuRA J. NAHM. A study of the Golgi elements. One text figure and three plates (thirty-three : 


AUEULLER eee Cel hart ee ee neta Mes 6 ee fe Sus Ree cae ea ie: re OBOEE 
RAYMOND G. STONE. The effects of x-rays on anterior regeneration in Tubifex tubifex. Eight 


TIDES: Ae oe Selamat e Reet ees! sso wo. Rte fe) x eles am opie ain Jagr epten |, « 

M. enon Paynn. The structure of the testis and movement of sperms in Chortophaga 
viridifasciata as demonstrated by intravitam technique. Three text figures and two plates 
fiwenty-figures).... 2. + +) we st. fame ta y= Bisel ol ah teen ce) aoa saat 
EDWARD T. HORNBACK AND CHARLES F. DE GARIS. The inheritance of cataract in man, pedigree 
and interpretation. Nine figures ....... eos eats We ae a Pl ee 
ELIZABETH EAST DRAPEAU. An anatomical study of the furless condition in rabbits. Four 
text figures and three plates (twenty-five figures) . . D cat tain ses Sau Cr areAm SS cemer bel Irn 

B. S. HORNING AND GORDON H. Scort. Comparative cytochemical studies by micro-inciheration 
of a Saprozoie and an holozoic infusorian. One plate (two figures) sy eins He eS 
A. BRAZINR HOWELL. The architecture of the pectoral appendage of the dogfish. Four figures 
HURLEY LEE Moriny. Histology ofthe fresh-water mussel heart with reference to its physio- 
logical reactions. One plate (eight figures) . ©... 6 ee ee ee ee ee ee ee 


Zu beziehen durch die 


233 


303 


321 


365 


389 
399 


HIRSCHWALDSCHE BUCHHANDLUNG 


BERLIN NW 7/ unter den Linden 68 


SS SSE ED SII ETSI EE ET ETI LE EE EE SELLE L LITE TLL DIE EE Eo EES, 


1." ; Neubegrbeltet von. 
Grobben “tad Dr. Alfred. Kiihn 
ip AOS Professor der Zoologic : 
“an n der: ‘Universitit. Gottingen 
: a Bi 


“ 


: ag 
maddie 08 1123 Seiten. 1932 RM-48,— : 9.80 
2, 3 es * . 


eh Wes A th 


<> % WR Re San ae 
* “Aus den Besprechungen: — 


ae 2 
ie neue sar des geschatzten Lehrbuches. laBt erkennen, Wie sehr sie 
odie zoologische Wissenschaft jn neuerer ZETe ‘gedndert ‘chat. Wahrend friil Pe : 
die Morphologie mafigebend war, hat jetzt die Biolog ie mit» ihren Beziehungen’ | 
zur Physiologie zur Entwicklungslehre den Vorrang gewonnen. Das bedeutet | ny 


einen groBen. Fortschritt und ist geeignet,, ‘den Kreis von ‘Interessegten erheb- — 
lich umfangreicher zu gestalten. Nicht. nur der Spezialfachmann, sundern auch 
S der Padagoge, ‘Arzt, Tierarzt, Landwirt und wer. ‘sonst noch durch -seineh Beruf. 
oder Bildungsdrang Neigung zur Beschiftigung mit ‘der Zoologie besitzt, wird © 
vom Studium des. “neuerschienenen Buches grofen Gewinn ‘haben. Wie an- 
-regend sind z. B .. die Kapitel: Grundbedingungen des tierischen ‘Lebens, Grund- | ry 
formen, Organe | un ihre Leistungen, die Gewebe, Verhalten_ der. Tiere ort: F 
pflanzung, Entwicklung, Beziehungen der Tiere zu. ihrer Umvelt, eerie 2 
Verbreitung, Deszendeénztheorie abgehandelt. Auch die Systematik entbehrt 
nicht eines gewissen Reizes und einer vorbildlichen Bearbeitung. Aus allen 
Schilderungen ergeben sich Neuauffrischungen und Bereicherung der Kennt 
nisse; besseres Verstindnis fiir so manche biologischen Probleme und sicher: 
lich auch \Steigerungen der Wertschitzung der -zoologischen Wissenschaft. 
~+ Besondere Unterstiitzung im Erreichen der genannten “Effekte, gewahren, tibri- 
iz gens. auch die so zahlreichen, ausgezeichnet reproduzierten, sehr ‘instraktive Ps 
 Abbildungen. ‘Dem neuen Buch kann man gern die besten . ‘Empfehlungen | . 
‘mit auf den Weg geben, “zumal auch die Ausstattung eine ganz vorziigliche 
ist und der Preis sich in angemessener Grenze verhilt. Autoren und Verlag 
haben der deutschen Wissenschaft mit der jetzigen Auflage wiederum | einen 
; grofen Dienst. erwiesen. toe »Berliner Tierdrztliche Wochensch 


